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Nei mammiferi la madre è la sorgente e il modulatore più importante di stimolazioni e la sua 
influenza sullo sviluppo dell’individuo è stata ben documentata nei roditori, nei primati non 
umani e nell’uomo. 
La qualità e quantità di interazioni madre-prole influenza l’espressione delle risposte 
endocrine, emozionali e comportamentali allo stress, nonché il comportamento sociale nella 
prole. Nel ratto ad esempio, variazioni nelle cure materne nei primi giorni post-partum, intese 
come contatto madre-neonato, leccamenti anogenitali e allattamento, producono importanti 
conseguenze comportamentali e neuroendocrine che possono manifestarsi fino all’età adulta 
ed essere trasmesse alla generazione successiva. 
La letteratura riguardo le cure materne nel cane e la loro influenza sullo sviluppo 
comportamentale del cucciolo è molto limitata. 
Lo scopo del presente studio è stato quello di indagare se, anche nella specie canina, le cure 
materne influenzassero le risposte comportamentali nel cucciolo e il comportamento 
dell’adulto.  
Per realizzare ciò, le interazioni madre-cucciolo nei primi 21 giorni di vita all’interno della 
cassa parto sono state videoriprese ed analizzate. Successivamente, all’età di 58-60 giorni, i 
cuccioli sono stati sottoposti a due test comportamentali (test dell’Arena e test 
dell’Isolamento). Una volta divenuti adulti, sono state raccolte informazioni riguardanti il loro 
comportamento attraverso l’uso di questionari somministrati ai proprietari dei cani. 
I soggetti del presente studio si componevano di 12 cucciolate italiane di diverse razze canine 
provenienti da un ambiente di vita familiare, e 8 cucciolate di cani di laboratorio. 
L’analisi statistica è stata condotta attraverso una statistica multivariata (PCA, PLS) e 
attraverso l’uso di test parametrici e non parametrici. 
Le cure materne sono risultate statisticamente maggiori nella popolazione dei cani di famiglia 
rispetto alla popolazione dei cani di laboratorio. Nel test dell’Arena, i cuccioli dei cani di 
famiglia esploravano e si orientavano maggiormente verso la persona estranea rispetto ai 
cuccioli dei cani di laboratorio. 
Nei cani di famiglia si è osservato un’interazione tra il livello di cure materne, le esperienze 
precoci e le stimolazioni sociali sperimentate nei periodi sensibili dello sviluppo. Nei cani di 
laboratorio, i quali hanno ricevuto un livello basico di stimolazioni sensoriali e sociali, 
abbiamo osservato una concordanza con quanto riportato negli studi di laboratorio condotti 
sui roditori in merito agli effetti delle cure materne sul comportamento della prole. 
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Non è stata evidenziata una correlazione tra le cure materne nei primi 21 giorni di vita e il 
comportamento dell’animale adulto. 
In conclusione, i nostri risultati evidenziano l’importanza nel cane delle cure materne sullo 
sviluppo comportamentale del cucciolo, aspetto che prima d’ora non era ancora stato 
investigato in letteratura. 
 
Parole-chiave: cane, cure materne, interazioni madre-cucciolo, comportamento del cucciolo, 
test comportamentali, questionario. 
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Maternal care in mammals represents a major constituent of early life environment and its 
influence on individual development has been documented in murines, non-human primates, 
and humans. 
The quality and quantity of mother-pup interactions exert a multilevel regulation upon the 
physiological, cognitive, and behavioural development of pups, and they influence the 
endocrine, emotional, behavioural responses to stress and social behaviour in the offspring. In 
rats for example, variations in maternal behaviour in terms of mother-pup body contact and 
amount of licking received by the pups in the nest during the early days after parturition, 
produce important long-term behavioural and physiological consequences, which may remain 
until adulthood and can be transmitted to the next generations.  
Literature about maternal care in dogs and its effect on puppy’s behaviour is very limited. 
The aim of the present study was to determine the effects of maternal care on behavioural 
responses of puppies and on dog’s adult behaviour.  
In order to realise this, the activities performed by mothers while caring for their puppies in 
the whelping box during the first 21 days after the birth were videoed and analysed. Then, 
behavioural responses shown by each puppy when subjected to two different behavioural tests 
(Arena and Isolation tests) at 58-60 days were videoed. Lastly, information about dog’s adult 
behaviour was collected through the use of a questionnaire. 
Twelve litters of different breeds and mixed-breeds from Italian dog breeders, living in a 
home environment, and 8 litters from laboratory conditions, were recruited. 
Data was analysed using multivariate analysis (PCA, PLS) and parametric and nonparametric 
tests. 
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Maternal care was statistically higher in family dogs compared to laboratory dogs. In the 
Arena test family puppies were more explorative and oriented to the stranger than laboratory 
puppies.  
In family dogs we observed an interaction between level of maternal care and social and 
environmental exposure during sensitive periods. In laboratory dogs, who received a basic 
level of stimuli exposure, we found comparable results to those reported in laboratory rats 
models about the effects of maternal care on puppy behaviour.  
Statistical analysis did not reveal a correlation between maternal care and dog’s adult 
behaviour. 
In conclusion, our results highlight the importance of maternal care on the behavioural 
development of puppies that was not previously investigated in literature. 
 
Key-words: dog, maternal care, mother-puppy interactions, puppy behaviour, behavioural 
tests, questionnaire. 
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Non sembra esistere un meccanismo endocrino chiaramente differenziato che controlli l’inizio 
del travaglio nelle diverse specie animali. E’ stata ipotizzata la funzione della caduta del 
livello di progesterone e dell’aumento del volume uterino, tuttavia nessuno di questi fattori 
sembra sufficiente per chiarire l’inizio del travaglio, che avviene come se fosse correlato ad 
un periodo intrinseco di vita della placenta. Quando il parto è iniziato, l’ossitocina ha con 
molta probabilità notevole importanza nell’accentuare le contrazioni uterine, ma tale ormone 
non è indispensabile per l’inizio delle doglie. Infatti, il parto può verificarsi normalmente 
anche in pazienti ed in animali con deficiente funzione neuroipofisaria e completa mancanza 
di ossitocina. D’altro lato, il miometrio diviene progressivamente sensibile all’ossitocina 
quando si avvicina il termine della gravidanza e la liberazione della stessa può talvolta indurre 
contrazioni premature (Numan e Insel, 2003). 
Tale ormone è secreto negli stadi avanzati del travaglio e può facilitare la contrazione 
dell’utero e l’espulsione del feto (Numan e Insel, 2003). 
Altri studi condotti su ratti hanno evidenziato che effettivamente l’aumento dei livelli di 
ossitocina nel periodo periparto agiscono stimolando le contrazioni uterine e facilitando 
l’espulsione del feto (Higuchi et al., 1985; Numan e Insel, 2003). 
Anche nella scrofa, è stato evidenziato che il rilascio di ossitocina è importante per 
determinare le contrazioni dell’utero ed una rapida nascita dei suinetti (Taverne et al., 1979; 
Algers e Uvnas-Moberg, 2007). 
Catt nel 1975, riferisce che anche altri fattori endocrini possono essere implicati nell’inizio 
del travaglio, come i corticosteroidi e la formazione locale di angiotensina tramite l’azione 
della renina uterina. Non si hanno comunque prove convincenti per nessuna di queste due 
ipotesi; è inoltre da considerare che i livelli dell’angiotensina2 nel liquido amniotico 
rimangono invariati nel corso delle iniziali fasi del parto. In questo periodo aumentano anche i 
valori plasmatici delle prostaglandine che tuttavia non sembrano correlate in maniera causale 
con l’inizio del travaglio. 
Il parto è il processo fisiologico di espulsione di feto e placenta dall’utero. Durante la 
gravidanza, l’utero progressivamente si allarga e si stira a causa del crescere del feto e 
raggiunge la dimensione massima appena prima del parto. Anche la mammella continua ad 
    2 
 
ingrossarsi ed alcuni giorni prima del parto comincia a secernere il colostro; a questo si 
aggiungono altri segnali premonitori che possono variare tra le specie: rilassamento dei 
legamenti sacro-ischiatici dovuto all’azione della relaxina, ingrossamento della vulva e 
presenza di muco, ed irrequietezza. Nel determinare il parto intervengono importanti 
cambiamenti ormonali. Il progesterone gioca un ruolo chiave nel mantenere la quiescenza del 
miometrio ed una cervice strettamente contratta. Un aspetto importante riguarda ciò che 
innesca il processo del parto. Alla base ci sono i processi di maturazione del feto che 
riguardano soprattutto la corticale del surrene, con ipotalamo ed adenoipofisi che giocano 
importanti ruoli di supporto. Il cortisolo fetale infatti attiverebbe degli enzimi placentari che 
spostano la sintesi steroidea dal progesterone agli estrogeni; questo processo avviene in tempi 
differenti prima del parto nelle specie domestiche: 25-30 giorni nelle vacche, 7-10 giorni nelle 
scrofe, 2-3 giorni nelle pecore. In concomitanza con il calo dei livelli di progesterone, 
l’aumento dei livelli di estrogeni comincia ad influenzare la muscolatura uterina che diviene 
più eccitabile grazie soprattutto alla concomitante induzione della secrezione di 
prostaglandine, in particolare PGF 2 alfa da parte degli estrogeni. Alla fine l’utero è convertito 
da organo quiescente ad organo contrattile e, soprattutto, la cervice si rilascia e si apre per 
permettere al feto di essere partorito. Le prostaglandine PGF 2 alfa rappresentano il vero 
motore per l’inizio del parto. Il ruolo dell’ossitocina nel dare inizio al parto è invece incerto; 
gli estrogeni inducono la formazione nel miometrio di recettori per l’ossitocina ma notevoli 
quantità di ossitocina sarebbero rilasciate solo al momento dell’ingresso del feto nel canale 
del parto, attraverso il cosiddetto riflesso neuroendocrino di Ferguson. L’ossitocina 
probabilmente funziona in modo complementare alle PGF 2 alfa nel promuovere la 
contrazione uterina una volta che il processo del parto ha avuto inizio (Casella e 
Taglietti, 1996). 
Swanson e Sawchenko (1983), riferiscono che il nucleo sopraottico e il nucleo 
paraventricolare dell’ipotalamo contiene neuroni magnocellulari per l’ossitocina che si 
proiettano al lobo neurale dell’ipofisi; una funzione dell’ossitocina rilasciata dalla 
neuroipofisi è di stimolare le contrazioni uterine associate al parto . L’ossitocina è liberata non 
solo nella circolazione periferica ma anche a livello centrale grazie ai recettori per l’ossitocina 
ampiamente espressi a livello di sistema nervoso centrale, i quali avrebbero un ruolo 
fondamentale nella formazione del legame madre-neonato (Mogi et al., 2011). 
In alcuni animali come vacca, pecora, cagna e gatta, la sintesi ed il rilascio di PGF 2 alfa dà il 
via alla regressione del corpo luteo che comincia 24-36 ore prima del parto, con la completa 
rimozione del progesterone 12-24 ore prima del parto. Sebbene la rimozione del progesterone 
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in queste specie sia essenziale per il parto, va sottolineato che non è la rimozione del 
progesterone che dà l’avvio al parto; è il rilascio di PGF 2 alfa che comporta sia la luteolisi 
che le contrazioni del miometrio. Nella cavalla come nei primati il parto avviene anche se le 
concentrazioni di progesterone rimangono elevate perché evidentemente le prostaglandine 
prendono comunque il sopravvento sull’effetto inibitorio del progesterone sull’attività del 
miometrio. Per gli animali che dipendono dalla produzione placentare di progesterone per 
mantenere la gravidanza, non è possibile sopprimere questa funzione che continua insieme 
alle altre della placenta che sono necessarie per supportare il feto durante il tempo del parto.  
Un ormone importante per la preparazione del parto è la relaxina. La relaxina fa rilasciare i 
legamenti ed i muscoli associati che circondano il canale pelvico, il che permette al feto di 
espandere il canale in tutto il suo potenziale. Il softening muscolare indotto dalla relaxina può 
essere molto evidente nella cavalla e nella vacca nell’approssimarsi al parto. Nella vacca e 
nella scrofa, è il corpo luteo la sorgente della relaxina. In entrambe queste due specie il 
rilascio pre-parto di PGF 2 alfa provoca luteolisi con concomitante diminuzione della 
produzione di progesterone e rilascio di relaxina preformata. In altre specie domestiche come 
gatte, cagne e cavalle, la sorgente di relaxina è la placenta e la sua produzione comincia nella 
prima parte della gestazione aumentando con l’approssimarsi al parto. Può darsi che in queste 
specie la relaxina agisca in sinergismo con il progesterone per il mantenimento della 
gravidanza (Casella e Taglietti, 1996). 
Il primo stadio del parto coinvolge la presentazione del feto all’apertura interna della cervice. 
Questo probabilmente avviene a causa dell’aumentata attività del miometrio dovuta al rilascio 
di PGF 2 alfa: quando la cervice si apre e il feto passa nel canale pelvico, le contrazioni del 
miometrio divengono meno importanti per partorire il feto e la contrazione dei muscoli 
addominali materni diviene la forza motrice principale nel processo del parto. Il secondo 
stadio del parto è il vero processo di espulsione del feto. Il terzo stadio del parto coinvolge 
l’espulsione delle membrane fetali; in animali che partoriscono più cuccioli, come cagna, 
gatta e scrofa, le membrane placentari sono espulse spesso insieme o immediatamente dopo 
l’apparire di ciascun feto. Nelle specie con un solo feto la placenta può essere espulsa 
immediatamente o entro alcune ore. Il maggiore rilascio di PGF 2 alfa si avrebbe proprio 
nell’immediato periodo dopo il parto per l’espulsione di membrane fetali e per la riduzione 
delle dimensioni uterine mediante contrazione del miometrio (Casella e Taglietti, 1996). 
Lattazione: mammogenesi, lattogenesi ed eiezione del latte 
Nelle donne lo sviluppo delle ghiandole mammarie esige l’azione diretta degli estrogeni, 
progesterone e ormoni ipofisari come pure la presenza di livelli basali di tiroxina, cortisolo ed 
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insulina. Gli estrogeni inducono lo sviluppo dei dotti galattofori mentre il progesterone 
stimola la formazione di lobuli e alveoli. Negli animali lo sviluppo ottimale della ghiandola 
mammaria richiede anche la presenza dell’ormone della crescita e della prolattina. Nella 
donna, il normale sviluppo della mammella è iniziato dagli estrogeni, progesterone e ormone 
della crescita. Nel corso della gravidanza gli elevati livelli di estrogeni e progesterone 
provocano l’accrescimento alveolare, in sinergia con l’azione stimolante esercitata dalla 
somatomammotropina corionica umana: quest’ ultima in altre specie è lattogena, mentre nella 
donna non provoca l’espulsione di latte durante il periodo gravidico (Catt, 1975). 
In altre specie, la prolattina è un protide ben definito dell’ipofisi anteriore ed è di solito tenuta 
sotto il controllo inibitorio dell’ipotalamo. Avvenuto il parto, i livelli di prolattina aumentano 
in modo considerevole e si dà così l’avvio alla lattazione (Catt, 1975).  
Estrogeni e progesterone appaiono indispensabili per la mammogenesi; gli estrogeni 
determinano l’aumento dei recettori per il progesterone e per la prolattina. La prolattina 
induce in particolare lo sviluppo delle strutture lobulo alveolari; esplica l’azione tramite un 
fattore di crescita: la synlactina. Il GH stimola invece un fattore di crescita per le cellule 
epiteliali. L’ormone lattogeno placentare (PL) non risulta indispensabile, poiché non presente 
in tutte le specie animali; contribuisce alla mammogenesi in fase di gestazione tramite 
l’azione di somatomedine. L’EGF è un fattore di crescita per l’epidermide ed ha un’azione 
paracrina; inoltre il FGF è un fattore di crescita dei fibroblasti, ed ha anch’esso un’azione 
paracrina. Altri ormoni inoltre esplicano un ruolo permissivo sulla crescita e differenziazione 
tissutale garantendo uno sviluppo mammario ottimale anche se la loro presenza non sarebbe 
essenziale in vivo: insulina, corticosteroidi, ormoni tiroidei e paratormone (Casella e 
Taglietti, 1996). 
L’inizio della lattogenesi è controllato principalmente da ormoni dell’adenoipofisi (PRL e GH) 
e della placenta (PL in vacche, pecore e capre). Nella maggior parte delle femmine, 
all’avvicinarsi del parto i livelli di progesterone e PL calano. Questo declino è seguito da un 
aumento di PRL, estrogeni, PGF  alfa, ossitocina e corticosteroidi. Il progesterone limita 
infatti la secrezione di PRL dall’ipofisi e così la secrezione del latte. La PRL sembra essere 
importante per il completamento dello sviluppo mammario e l’inizio della secrezione lattea; 
tra l’altro sarebbe necessaria per dare il via alla sintesi delle caseine. La poppata o la 
mungitura (ma anche altri fattori come temperatura, stagione, fotoperiodo, stress ecc.), 
stimolano la secrezione di PRL: gli stimoli sensoriali arrivano all’ipotalamo bloccando la 
sintesi di dopamina, il maggiore inibitore della sintesi di PRL, mentre i neuroni del nucleo 
paraventricolare sono stimolati a produrre il VIP (vasoactive intestinal peptide), uno 
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stimolatore del rilascio di prolattina. Un breve picco di secrezione di prolattina si ha 
immediatamente dopo l’inizio della rimozione del latte; i picchi si hanno di solito dopo 30 
minuti dallo stimolo iniziale. Il rilascio di prolattina si riduce con il progredire della lattazione. 
Anche il GH stimola l’accrescimento mammario con meccanismo per ora non conosciuto, 
agendo comunque tramite le somatomedine. Meno chiaro è il ruolo dell’ormone lattogeno 
placentare. Grazie alla sua similitudine strutturale con PRL e GH agirebbe da ormone di 
riserva per cui interverrebbe, sia nella mammogenesi che nella lattogenesi, quando i livelli di 
PRL sono bassi agendo anch’ esso attraverso le somatomedine (Casella e Taglietti, 1996). 
L’eiezione del latte avviene mediante un meccanismo riflesso, ed è un processo attivo ed 
inconscio. Il riflesso di eiezione del latte è comunemente definito “milk let- down” (Broom e 
Fraser, 2007). 
Il riflesso si manifesta attraverso un improvviso aumento della pressione del latte dopo 
stimolazione, che usualmente include quella delle terminazioni sensitive nervose nel 
capezzolo; l’intero corso del riflesso è un arco neuroendocrino che inizia con una 
stimolazione della mammella e passa per via periferica ed attraverso il sistema nervoso 
centrale, all’ipotalamo e all’ipofisi posteriore, dove l’arco si continua con la produzione di 
ossitocina. L’ossitocina transita attraverso il circolo ematico fino alla mammella, dove si 
verifica una improvviso aumento nella pressione del latte; con lo stabilizzarsi di questa 
pressione, il prelievo passivo di latte attraverso la suzione dell’animale è facilitato. Sembra 
che l’aumento dell’ossitocina nel plasma sia associato ad una sensazione di benessere nella 
femmina di mammifero (Broom e Fraser, 2007). 
Benché uno dei principali stimoli al milk let down sia legato ad una stimolazione fisica locale 
vigorosa della ghiandola mammaria, ci possono essere altri fattori, quali ad esempio odori, 
suoni, stimoli visivi, che contribuiscono a ciò; allo stesso modo, rumori forti o altri stimoli 
che disturbano l’animale, possono causare l’entrata in circolo di adrenalina (epinefrina) che 
agendo direttamente sulla ghiandola mammaria, inibisce l’eiezione di latte (Broom e 
Fraser, 2007). 
La stimolazione apportata dal comportamento di suckling da parte dei giovani mammiferi 
induce la secrezione da parte della ghiandola pituitaria dell’ormone responsabile del 
mantenimento della lattazione. 
Un certo numero di esperimenti indica che gli effetti della stimolazione indotta dal suckling 
causa la secrezione di ossitocina dalla ghiandola pituitaria posteriore che determina l’eiezione 
di latte dalla ghiandola mammaria e induce la produzione di prolattina dall’ipofisi anteriore, 
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che stimola la produzione di latte nella ghiandola mammaria (Meites e Turner, 1942; 
Rosenblatt e Lehrman, 1963; Macbeth e Luine, 2010). 
Il colostro è prodotto già negli ultimi giorni di gestazione e nei primi 2-3 giorni dopo il parto. 
Il suo valore calorico è doppio rispetto a quello del latte. L’ingestione di colostro è importante 
per il benessere del neonato; oltre a nutrire, il colostro ha un’importante funzione che 
concerne la temporanea protezione passiva contro agenti infettivi. Le immunoglobuline 
(soprattutto IgA ma anche IgM e IgG) sono molto concentrate nel colostro e attraverso di 
questo il neonato può ricevere l’immunità passiva contro i patogeni con i quali la madre è 
venuta in contatto. I neonati di tutti gli animali domestici devono assumere anticorpi tramite 
l’ingestione di colostro al contrario di quanto avviene in altre specie come l’uomo (Casella e 
Taglietti, 1996). 
E’ stato evidenziato che durante le prime ore, il colostro può essere disponibile continuamente 
(Algers e Uvnas-Moberg, 2007). 
Il latte viene prodotto in seguito ed è una soluzione acquosa di minerali, carboidrati, globuli 
lipidici in emulsione e una miscela di proteine in dispersione colloidale. La produzione del 
latte tende ad aumentare nelle prime 3-4 settimane di lattazione e poi comincia lentamente a 
diminuire fino alla fine della lattazione (Casella e Taglietti, 1996). 
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In alcune specie possono verificarsi cambiamenti comportamentali particolari nell’immediato 
periodo pre-parto, ad esempio cagne e gatte ricercano un posto tranquillo e frequentemente, se 
vivono in un ambiente casalingo, si rifugiano sotto i mobili (Casella e Taglietti, 1996). 
All’aperto alcune cagne possono scavare grosse buche come fanno i lupi, probabilmente 
eredità ancestrale dei cani che scavavano i propri nidi (Beaver, 2009).  
Al termine di una gravidanza normale la cagna ricerca dunque un posto tranquillo in cui siano 
presenti materiali appropriati per la costruzione del “nido”; la femmina diventa irrequieta e 
smuove continuamente i materiali utilizzati per la costruzione del nido (Beaver, 2009).  
Tra le 12 e le 24 ore prima del travaglio la femmina si alzerà e si rimetterà giù molteplici volte, 
chiederà di andare dentro e fuori in caso di una cagna casalinga, e mostrerà una maggiore 
socievolezza verso persone familiari, ma anche una maggiore aggressività nei confronti di 
sconosciuti, il che è probabilemetnte un comportamento ancestrale di protezione del nido 
(Bleicher, 1962; Beaver, 2009). 
Le pecore prossime al parto sviluppano un prematuro istinto materno con un accresciuto 
interesse per gli agnelli di altre con specifiche (Casella e Taglietti, 1996). 
Molti animali che fanno normalmente parte di un gregge o di una mandria, cercano un certo 
grado di separazione dal resto del gruppo al momento del parto; questo arrangiamento 
permette un’immediata associazione tra la madre ed il suo neonato (Broom e Fraser, 2007). 
Le femmine di roditore, all’avvicinarsi del parto costruiscono il nido che ospiterà i loro 
piccoli utilizzando materiali diversi trovati nelle vicinanze del luogo scelto per la creazione 
del nido stesso ed in alcuni casi prelevando anche peli dal proprio corpo (Rosenblatt e 
Lehrman, 1963). 
La forma della struttura del nido dipende dal materiale disponibile per la sua costruzione. In 
laboratorio in genere si forniscono striscie di carta oppure pezzi di corda o di spago 
(Carlson, 2001).  
La scrofa in condizioni naturali, un giorno o due prima dell’inizio del parto, si separa dal resto 
del gruppo e cerca un luogo adatto per partorire, riparato da vento e pioggia, con un terreno 
ben drenato e la possibilità di scavare una buca poco profonda (Algers e Uvnas-Moberg, 
2007). L’avvio alla costruzione del nido è associato ad un declino del progesterone nel 
periodo periparto da circa 50 a 20 nmol/l ed a un aumento invece della prolattina (Ash e Heap, 
1975; Taverne et al., 1979; Widowski e Curtis, 1989; Meunier-Salaun et al., 1991; Castren et 
al., 1993; Algers e Uvnas-Moberg, 2007). La costruzione del nido inizia durante le 24 ore che 
    8 
 
precedono il parto ed ha la massima intensità tra le 12 e le 6 ore prima dello stesso (Jensen, 
1986; Algers e Uvnas-Moberg, 2007). 
La costruzione del nido nella scrofa è eseguita per fasi: nella prima, la scrofa scava una buca 
poco profonda che copre con rami e cespugli che dispone anche lungo i bordi del nido. La 
costruzione del nido termina con la scrofa che raccoglie materiale più morbido come ad 
esempio erba e la dispone all’interno del nido, cosicché esso risulti confortevole e possa 
provvedere alla termoregolazione e al riparo dei suinetti (Jensen, 1986; Jensen, 1993; Algers e 
Uvnas-Moberg, 2007). In condizioni di allevamento, la scrofa in prossimità del parto viene 
trasferita in una apposita cassa di gestazione e parto dove essa è tenuta individualmente e 
senza la possibilità di girarsi intorno; questa pratica permette una ridotta mortalità dei piccoli 
per schiacciamento da parte della madre (Algers e Uvnas-Moberg, 2007). 
Il parto è diviso in 4 fasi come in molti altri mammiferi multipari (Beaver, 1994, 2009). 
Fase di contrazione 
Quando la nascita di ciascun cucciolo è imminente, la cagna mostrerà una serie di 
comportamenti che possono durare da 1 a 10 minuti; questi sono i segnali manifesti della 
prima fase del parto, quella di contrazione (Beaver, 1994). 
L’iperattività della cagna si riduce e questa spende più tempo seduta o stesa su di un fianco, 
nel qual caso con la schiena premuta contro qualcosa di solido (Bleicher, 1962; Beaver, 2009). 
La frequenza respiratoria aumenta da 100 a 175 respiri per minuto, per periodi che vanno da 
pochi secondi a più di un minuto. Questo incremento della frequenza respiratoria si alterna a 
periodi di tempo in cui è presente un ritmo normale di 16-20 respiri per minuto e a periodi con 
una frequenza intermedia di 40-60 respiri per minuto (Bleicher, 1962; Beaver, 2009). 
Questo è probabilmente correlato ai tempi delle contrazione uterine attive. In alcuni animali 
queste contrazioni aiutano a posizionare il feto per il parto. Durante questa fase la cervice si 
dilata per il primo cucciolo. La fase delle contrazionie può essere molto breve o arrivare a 36 
ore in una cagna particolarmente nervosa (Freak, 1962), ma in genere dura tra le 6 e le 12 ore 
(Beaver, 2009). 
Fase di espulsione  
In questa fase la cagna può tremare, avere fremiti agli arti posteriori, e con poche forti 
contrazioni uterine spinge il cucciolo attraverso il canale del parto. Esteriormente appare un 
rigonfiamento appena sopra la vulva quando il feto sta per uscire; la membrana 
corionallantoidea inizierà ad essere espulsa dalla vulva e spesso si rompe per rilasciare il suo 
contenuto acquoso (Beaver, 1994, 2009). 
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La fase di espulsione di solito dura pochi secondi, ma se prolungata, la cagna può iniziare a 
rimuovere le membrane fetali prima che il cucciolo sia completamente fuoriuscito (Bleicher, 
1962; Beaver, 2009). 
Parto 
La nascita è uno degli eventi più drammatici nella vita di un mammifero. Nell’utero, il feto 
vive in un ambiente caldo, acquatico e protetto, e tutte le sue esigenze nutrizionali sono 
regolarmente provvedute dalla madre. Appena nasce  il neonato deve affrontare un ambiente 
ostile e instabile (eventi climatici, malattie), e deve adattarsi alla presenza irregolare della 
madre mentre si trova ad essere completamente dipendente da essa per la sopravvivenza e per 
i bisogni nutrizionali (Nowak, 2006). 
Le contrazioni uterine e uno sforzo dei muscoli addominali si espletano nell’espulsione del 
cucciolo; questa è la terza fase del parto. L’attenzione della madre volge immediatamente a 
leccare via i fluidi fetali dal cucciolo, da sé stessa e dai materiali presenti nel nido (Beaver, 
2009). 
Facendo così, pulisce il cucciolo, rimuove le membrane amniotiche rimanenti e stimola i 
primi respiri nel neonato. La cagna morderà il cordone ombelicale e mangerà le membrane 
fetali. Alcuni autori combinano la fase di espulsione e parto in un’unica fase, quella 
dell’espulsione del feto (Freak, 1962; Beaver, 2009). 
Fase placentare 
La fase placentare è caratterizzata dall’espulsione della placenta; le cagne tendono ad ingerirla 
dopo parto. Questo comportamento di placentofagia comporta due grossi benefici alla cagna: 
il primo, la placenta è sorgente di proteine per la madre in quanto consuma una grande 
quantità di energia durante il parto (Bleicher, 1962; Beaver, 2009) e non sarà in grado di 
procacciarsi il cibo per diversi giorni; la seconda, quella di rimuovere i tessuti dal nido così 
che non diventino un’attrattiva per potenziali predatori (Beaver, 2009). 
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Rosenblatt (1967), dimostrò che esiste un livello base di responsività materna che è 
direttamente attivato dalle stimolazioni offerte dai piccoli e indipendente dalla mediazione 
ormonale; infatti, analizzando il periodo di latenza dall’inizio del comportamento materno in 
femmine di ratto primipare che mostravano un normale ciclo estrale, in femmine 
ovariectomizzate e in femmine private dell’ipofisi, non riscontrò marcate differenze. 
Analizzando però l’intensità delle cure materne in queste tre categorie di femmine notò che le 
femmine intere avevano un pattern di comportamento più efficace ed in particolare 
recuperavano i cuccioli più velocemente, riportandoli nel nido, costruivano più efficacemente 
il nido e trascorrevano più tempo con i piccoli. Quindi secondo Rosenblatt (1967), le 
variazioni endocrine delle femmine con un normale ciclo estrale non sono fondamentali per lo 
sviluppo del comportamento materno indotto dalla sensibilizzazione, ma lo sono per 
l’incremento della sua intensità. 
Alcuni studi hanno dimostrato che il comportamento materno è influenzato dalla 
concentrazione degli ormoni sessuali e dalle loro reciproche proporzioni. Nelle pecore ad 
esempio, il progesterone aumenta gradualmente durante la gravidanza per poi scendere 
rapidamente alla nascita; l’estradiolo e la prolattina invece aumentano rapidamente in 
prossimità del parto, per poi ridursi al momento della nascita (Broom e Fraser, 2007). 
L’avvio alla costruzione del nido nella scrofa in natura è associato ad un declino del 
progesterone nel periodo peri-parto da circa 50 a 20 nmol/l, e ad un aumento invece della 
prolattina (Ash e Heap, 1975; Taverne et al., 1979; Widowski e Curtis, 1989; Meunier-Salaun 
et al., 1991; Castren et al., 1993; Algers e Uvnas-Moberg, 2007). 
Anche l’attività di grooming è sotto il controllo di un ormone, la prolattina, che regola molti 
altri comportamenti materni (Edwards e Broom, 1982; Broom e Fraser, 2007). 
Carlson (2001), riporta invece, attraverso studi sul comportamento materno nei roditori, che 
gli ormoni non sono essenziali nell’attivazione del comportamento materno (pur essendo 
invece indispensabili per la lattazione); tuttavia, molti aspetti del comportamento materno 
risultano facilitati dagli ormoni. Ad esempio, il comportamento di costruzione del nido è 
facilitato dal progesterone, l’ormone principale della gravidanza; come dimostrato da alcuni 
studi (Carlson, 2001): l’impianto sottocutaneo di una pillola di progesterone in femmine di 
topo non gravide induce il comportamento di costruzione del nido. 
La risposta materna di una femmina di roditore alla prole sembra innescata dagli ormoni 
presenti durante la gravidanza: appena prima del parto il livello di estradiolo comincia ad 
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aumentare, quindi quello di progesterone si abbassa bruscamente, con un successivo rapido 
incremento della prolattina (Moltz et al., 1970; Bridges, 1984; Carlson, 2001). 
Lìestradiolo è considerato giocare un ruolo predominante nell’attivazione del comportamento 
materno poiché nelle femmine nullipare di roditore, la somministrazione di questo steroide è 
sufficiente a indurre il comportamento materno con una latenza di meno di 24 ore 
(Poindron, 2005). 
Kendrick e colleghi (1997), riferiscono invece che, a differenza dei roditori, modifiche nella 
concentrazione in circolo di progesterone ed estradiolo durante l’ultima fase della gravidanza 
nelle pecore non appaiono essere sufficienti di per sé a stimolare l’immediata accettazione 
materna dell’agnello. E’ inoltre improbabile che anche la prolattina giochi un ruolo maggiore 
nell’indurre il comportamento materno nelle pecore perché le sue concentrazioni sono più alte 
alla fine della gravidanza quando le risposte materne non sono mostrate.  
Lucas e colleghi (1998), hanno rilevato che, topi con mutazioni mirate contro il gene dei 
recettori per la prolattina, mostrano carenze del comportamento materno, il che sostiene 
l’importanza della prolattina in tale comportamento in questa specie. Nello specifico, topi 
geneticamente privi del recettore della prolattina manifestano un ridotto comportamento di 
recupero dei piccoli se questi si allontanano dal nido, e nella costruzione del nido stesso 
(Lucas et al., 1998; Marazziti et al., 2008). 
La prolattina è un neuropeptide implicato nel comportamento materno, costituita da 198 
aminoacidi e sintetizzata primariamente nell’ipofisi anteriore; è presente in tutti i vertebrati ed 
è stata associata a lungo con vari aspetti di comportamento materno negli uccelli (Numan e 
Insel, 2003). La prolattina è un importante componente dell’insorgenza ormono-mediata di 
comportamento materno nei ratti (Numan e Insel, 2003). 
Molti studi supportano l’ipotesi che gli effetti della prolattina si esplichino a livello centrale, 
Bridges e colleghi (1990), mostrarono che anche dosi basse di prolattina erano efficaci 
quando date a livello centrale, ed osservarono inoltre un’accelerazione dose dipendente 
nell’insorgenza del comportamento materno; infatti se sottoposte a dosi molto elevate, le 
femmine mostravano un comportamento materno completo già dopo pochi giorni. 
Voci e Carlson (1973), riportano che impianti di cristalli di prolattina in prossimità del MPOA 
(area preottica mediale) aumenta il comportamento di recupero dei piccoli e di costruzione del 
nido nelle femmine di topo. 
Nel coniglio selvatico europeo (Oryctolagus cunicoli), la riduzione farmacologica di 
prolattina in tarda gravidanza riduce il comportamento materno (Gonzalez-Mariscal 
et al., 2000).  
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Nelle pecore, una singola iniezione centrale di prolattina non facilita la responsività materna; 
questo risultato conduce alla conclusione che la prolattina non è importante nel 
comportamento materno delle pecore (Levy et al., 1995). 
Anche l’ossitocina facilita l’insorgenza di comportamenti materni: è stato infatti dimostrato 
che l’iniezione di ossitocina nei ventricoli laterali di femmine di ratto nullipare o 
ovariectomizzate induceva la comparsa di comportamenti materni (Pedersen e Prange, 1979; 
Marazziti et al., 2008). 
Tali comportamenti risultavano invece inibiti dalla somministrazione di un antagonista o da 
lesioni ipotalamiche a carico delle cellule produttrici di ossitocina. La somministrazione di 
antagonisti dell’ossitocina tuttavia non è in grado di inibire comportamenti materni una volta 
che questi si sono instaurati (Marazziti et al., 2008). 
L’ossitocina è un neuropeptide che nei mammiferi è sintetizzata principalmente in due nuclei 
dell’ipotalamo, il nucleo paraventricolare e il nucleo sopraottico ed è trasportata attraverso 
grandi assoni neurosecretori all’ipofisi posteriore. L’ossitocina è conosciuta per assolvere a 
due importanti funzioni nei mammiferi: l’eiezione di latte durante il nursing (allattamento), e 
l’induzione delle contrazioni uterine durante il parto (Numan e Insel, 2003). Oltre a queste 
due funzioni, risulta essere anche molto importante per l’integrazione centrale della 
motivazione materna e/o comportamento materno (Numan e Insel, 2003). 
Pedersen e Prange (1979), sono stati i primi ad ipotizzare che l’ossitocina agisse sul cervello 
nel facilitare il comportamento materno in ratte vergini; nei loro studi questi due autori 
descrivono una rapida insorgenza di comportamento materno (definito come retrieving, 
grouping, licking e crouching over pups), nella maggior parte delle femmine dopo due ore 
dall’iniezione del peptide nel ventricolo laterale. Secondo questi autori, la maggior parte delle 
femmine che mostrava un comportamento materno completo in risposta all’ossitocina si 
trovava in estro, proestro o fase iniziale dell’estro, mentre delle femmine in diestro solo una 
su dodici aveva mostrato comportamento materno; questo suggerisce che l’esposizione ad un 
elevato livello di estrogeni è importante per l’ossitocina nell’indurre un comportamento 
materno completo. 
Wamboldt e Insel (1987), riscontrarono invece che l’ossitocina ha effetti solo in femmine 
anosmiche; femmine con lesioni dell’epitelio olfattivo indotte da solfato di zinco mostravano 
una rapida insorgenza di comportamento materno dopo somministrazione di ossitocina, ma 
femmine non lesionate, non rispondevano a questo peptide. 
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Una serie di studi successivi condotti riportano invece che una riduzione della 
neurotrasmissione dell’ossitocina determina una profonda e consistente riduzione del 
comportamento materno.  
Altri studi condotti nei ratti hanno dimostrato come lesioni a carico del PVN (nucleo 
paraventricolare dell’ipotalamo) al 15° giorno di gravidanza inibiscano l’insorgenza del 
comportamento materno al parto, ma simili lesioni non hanno effetti sul comportamento 
materno se effettuate tre giorni dopo il parto, quando il comportamento materno si è stabilito 
(Numan e Insel, 2003). 
Champagne e colleghi (2001), hanno riportato che il legame dell’ossitocina ai recettori nel 
MPOA, setto laterale, CNA (nucleo centrale dell’amigdala), PVN (nucleo paraventricolare 
dell’ipotalamo), e BST (nucleo del letto della stria terminale), è più alto nelle femmine che 
esibiscono maggiore comportamento di licking e grooming e che la somministrazione di un 
antagonista dell’ossitocina elimina le differenze nel comportamento di licking-grooming 
(leccamento). 
Nelle pecore invece, la somministrazione di antagonisti dell’ossitocina non hanno mostrato 
successo nel prevenire il comportamento materno nella suddetta specie (Kendrick, 2000; 
Numan e Insel, 2003); una ragione di ciò può essere riscontrata nel fatto che gli antagonisti 
che sono potenti e selettivi nei ratti, appaiono inefficaci sul cervello della pecora, 
probabilmente perchè i recettori dell’ossitocina non sono adeguatamente mappati nel cervello 
della pecora. Questo in relazione al fatto che i recettori dell’ossitocina nel cervello hanno una 
elevata plasticità con profonde differenze di specie per quanto concerne la loro regolazione e 
distribuzione (Numan e Insel, 2003). Levy e colleghi (1995) hanno dimostrato che 
l’ossitocina viene rilasciat nel bulbo offattivo tramite stimolazione cervicale durante la nascita 
dell’agnello, facilitando il riconoscimento olfattivo della prole. 
Inoltre il BST (nucleo del letto della stria terminale), frequentemente identificato come una 
porzione di estensione dell’amigdala, è insieme al nucleo centrale dell’amigdala, un 
importante sito per comportamenti ansiosi correlati nei ratti (Davis et al., 1994) e l’iniezione 
di ossitocina nel nucleo centrale ha effetti ansiolitici; gli effetti dell’ossitocina sull’ansia 
possono essere mediati da una riduzione dell’attività del CRF (corticotropin releasing 
hormone). 
Le variazioni fisiologiche degli steroidi sessuali che si verificano durante la gravidanza 
inducono al momento o poco prima dell’espletamento del parto, un incremento dei recettori 
dell’ossitocina in due regioni del sistema limbico, il nucleo della stria terminale e il nucleo 
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ventromediale dell’ipotalamo, determinando l’insorgenza della “maternità” (Marazziti 
et al., 2008). 
Questi risultati suggeriscono un possibile ruolo dell’ossitocina nell’indurre il passaggio 
dall’esitamento, all’approccio nei confronti dei piccoli. Probabilmente la funzione 
dell’ossitocina si estrinseca a livello della VTA (area tegumentale ventrale), del MPOA (area 
preottica mediale) e del bulbo olfattivo, dato che l’iniezione in tali aree di antagonisti specifici 
del neuropeptide inibisce lo sviluppo del comportamento materno (Marazziti et al., 2008). 
Nelle femmine di ratto l’inizio dell’accudimento dei piccoli è favorito da lesioni che riducono 
la processazione degli stimoli olfattivi (Fleming e Rosenblatt, 1974b; Marazziti et al., 2008) 
L’ossitocina rilasciata a livello centrale al momento del parto (Marazziti et al., 2008) sembra 
ridurre il firing delle cellule mitrali e granulari del bulbo olfattivo determinando pertanto 
un’inibizione all’integrazione degli stimoli olfattivi e facilitando così i comportamenti di 
approccio. 
Studi condotti su pecore hanno dimostrato come la stimolazione cervico vaginale (VCS) 
induce comportamenti materni in pecore non gravide sottoposte a steroidi gonadici (Keverne 
et al., 1983; Marazziti et al., 2008), ed è in grado di determinare l’accettazione di un agnello 
estraneo anche due o tre giorni dopo la formazione del legame di attaccamento al proprio 
agnello (Kendrick et al., 1991; Marazziti et al., 2008). L’anestesia epidurale inibisce gli effetti 
della VCS suggerendo l’esistenza di un feedback a livello centrale (Lèvy et al., 1996; 
Marazziti et al., 2008).  
La VCS e la nascita stimolano potentemente il rilascio di ossitocina nel SNC della pecora 
(Kendrick et al., 1988; Marazziti et al., 2008), favorendo la comparsa del comportamento 
materno. La VCS non solo è importante perché promuove il comportamento materno nella 
pecora, ma appare giocare un ruolo importante anche nel promuovere il riconoscimento 
olfattivo che sottintende alla formazione del legame selettivo tra la madre ed il neonato 
(Numan e Insel, 2003).  
Studi effettuati su pecore hanno dimostrato che gli oppiodi potenziano gli effetti della 
stimolazione vaginocervicale nel promuovere la responsività materna all’agnello (Numan e 
Insel, 2003). 
La colecistochinina (CCK) può facilitare la manifestazione del comportamento materno 
giacchè aiuta la secrezione dell’ossitocina (Poindron, 2005). I livelli di CCK sono bassi alla 
nascita, mentre aumentano durante e dopo l’allattamento nei neonati umani. Solo gli agnelli in 
cui la CCK mostra un aumento durante le prime sei ore dopo la nascita, sviluppano una 
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preferenza nei confronti della propria madre entro le prime 24 ore di vita (Nowak e 
Boivin, 2015).  
I livelli di ossitocina aumentano durante l’allattamento, la distensione gastrica e anche solo 
grazie al contatto con la madre (Nowak e Boivin, 2015).  
La prolattina non è il solo ormone lattogeno, difatti gli ormoni lattogeni sono prodotti anche 
dalla placenta, ed alcune evidenze empiriche ne indicano la capacità di stimolare il 
comportamento materno (Carlson, 2001). 
Ormoni lattogeni, come l’ormone lattogeno placentare nei ratti, mimano gli effetti della 
prolattina sul comportamento materno quando infusi nel MPOA (Bridges et al., 1997; Numan 
e Insel, 2003). 
Bridges (1984), ha analizzato il liquor cerebrospinale (LCS) di ratte gravide libere di 
muoversi, rilevando la presenza di ormoni lattogeni placentari dopo il 12° giorno di 
gestazione; il fatto che questi ormoni siano presenti nel LCS indica che vengono trasportati 
nel cervello e che quindi sono potenzialmente in grado di influenzare il comportamento. 
Maestripieri e Zehr (1998), riferiscono che per un lungo periodo di tempo la risposta materna 
nei primati non umani è stata considerata non influenzata da fattori endocrini ma interamente 
dipendente dall’esperienza e dalla cognizione. Studi condotti da questi due autori su femmine 
di macaco rhesus che vivevano in gruppo, hanno invece dimostrato che queste femmine 
presentavano un incremento del loro tasso di interazione con i piccoli in corrispondenza di un 
aumento di livelli plasmatici di estradiolo e progesterone nelle ultime settimane di gravidanza. 
Femmine di macaco rhesus ovariectomizzate trattate con estrogeni presentavano un 
incremento del tasso di interazione con i cuccioli; questa era la prima evidenza che gli ormoni 
steroidei influenzavano la risposta materna nei primati non umani. D’altro canto, tutte le 
femmine ovariectomizzate non trattate e le femmine non gravide hanno comunque interagito 
con i piccoli, il che indica che gli estrogeni possono sì migliorare la capacità di risposta ai 
neonati, ma né gli ormoni ovarici né quelli della gravidanza sono comunque necessari per 
l’espressione del comportamento di interazione con i cuccioli nelle femmine di primate non 
umano. 
Anche le beta endorfine e i loro recettori, hanno riscontrato particolare interesse negli studi 
sul comportamento materno perché è stato evidenziato che questi peptidi mediano il 
comportamento affiliativo come il grooming in primati non umani (Keverne et al., 1989; 
Numan e Insel, 2003).  
L’aggressività materna è una forma distinta di aggressività che si riscontra in femmine in 
lattazione, ed è stata evidenziata essere più imponente nei ratti durante le prime due settimane 
    16 
 
di lattazione (Erskine et al., 1978; Nephew e Bridges, 2008), ha inizio subito dopo il parto, 
con un picco al 5-9° giorno di lattazione per poi ridursi gradatamente nei giorni successivi 
(Erskine et al., 1978; Nephew e Bridges, 2008). 
E’ dunque un comportamento altamente espresso durante l’allattamento e serve a proteggere i 
piccoli in via di sviluppo da intrusi che potrebbero danneggiare la prole (Nephew et al., 2009). 
L’aggressività materna infatti si osserva solo nei gruppi in cui sono presenti dei cuccioli, 
suggerendo pertanto una stretta relazione con l’aspetto di difesa di questi. L’intensità 
dell’aggressione è inoltre correlata positivamente con le dimensioni della cucciolata 
(Maestripieri e Alleva, 1990).  
Maestripieri (1991), realizzò uno studio da cui emerse che il sesso dei cuccioli influenzava 
l’aggressività materna, essendo le madri di cucciolate composte da soli maschi più aggressive.  
La tendenza a mostrare un comportamento aggressivo da parte della madre varia tra i vari 
ceppi di topi da laboratorio (vom Saal et al., 1995), tra individui (Broida e Svare, 1982), e a 
seconda del luogo. Ad esempio, l’aggressività materna si rivela maggiore nel nido piuttosto 
che nell’arena test, mostrando l’importanza della difesa del nido (Ostermeyer e 
Elwood, 1983). 
Considerando che i fattori endocrini durante il parto e la lattazione, sono essenziali per 
l’evidenziarsi dell’aggressività materna nelle femmine di ratto, l’ipofisectomia effettuata il 
quinto giorno del post-partum non riesce a modificare tale comportamento aggressivo, il che 
può indicare che l’espressione dell’aggressività materna può non essere regolata dagli ormoni 
della ghiandola pituitaria durante l’allattamento (Nephew e Bridges, 2008). 
Diversi studi suggeriscono che i neurormoni che possono essere coinvolti nella modulazione 
dell’aggressività materna includono l’ossitocina, il CRF (fattore di rilascio della 
corticotropina) e AVP. (arginina-vasopressina). Essendo l’ossitocina coinvolta nel controllo 
dell’aggressività materna, lesioni al nucleo paraventricolare dell’ipotalamo (PVN) 
determinano una riduzione dell’ossitocina stessa ed aumentano l’aggressività materna 
(Giovenardi et al., 1997,1998; Nephew e Bridges, 2008). 
Il sistema vasopressinergico può egualmente mediare l’aggressività materna, oltre che il 
comportamento materno e l’attività di grooming in ratti femmine in lattazione (Nephew e 
Bridges, 2008). 
Sembra che l’AVP sia in effetti implicata nella modulazione del comportamento di 
aggressività materna; difatti, somministrando un antagonista dell’AVP a ratte femmine in 
allattamento, si ha una stimolazione dell’aggressività nei confronti di intrusi a partire dalla 
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seconda metà della lattazione, mentre anche l’AVP stesso sembra avere minori effetti durante 
le fasi più precoci di allattamento. 
Madri pluripare manifestano un comportamento aggressivo nei confronti di estranei in 
maniera maggiore rispetto che madri primipare (Nephew et al., 2009). 
Per quanto concerne il CRF, gli effetti che questo esercita sull’aggressività materna sono 
legate alle sue proprietà ansiogene; agisce determinando una riduzione della paura e dell’ansia 
mediando l’espressione dell’aggressività materna (Nephew e Bridges, 2008). 
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L’area preottica mediale (MPOA o APM), la regione proencefalica che gioca il ruolo più 
importante nel comportamento sessuale maschile, sembra esercitare un ruolo simile in quello 
materno. L’APM invia assoni al tronco cerebrale inferiore e al mesencefalo (Carlson, 2001). 
Dobolyi e colleghi (2014), riportano che l’area preottica è un centro ben consolidato per il 
controllo del comportamento materno; è necessaria la presenza di un’area preottica mediale 
integra (MPOA) per ottenere la risposta materna, in quanto una lesione a carico di questa zona 
abolisce tale risposta. Anche se i cambiamenti ormonali nel periodo peri-parto contribuiscono 
all’avvio della sensibilità materna, è necessario che la madre sia esposta alla presenza della 
sua prole per averne il mantenimento; i neuroni sono attivati in diverse parti del MPOA in 
risposta all’esposizione del cucciolo. Risultati certi sul percorso che media gli effetti della 
suzione al MPOA, suggeriscono che i neuroni contenenti il TIP39 (tuberoinfundibulare peptid 
39) nel talamo posteriore, sono candidati per la trasmissione delle suckling information al 
MPOA; anche se il meccanismo molecolare attraverso il quale questi input alterano i neuroni 
del MPOA per sostenere il mantenimento della risposta materna non è ancora noto, l’ipotesi 
di un’espressione genica alterata è una probabile candidata. Nella femmina di ratto, l’area 
preottica mediale è una struttura essenziale per l’attivazione del comportamento materno, in 
particolare è l’area principale di azione degli estrogeni. Nelle femmine che non hanno una 
prole, l’amigdala mediale, sotto l’influenza del sistema olfattivo, ha un’azione inibitoria sul 
MPOA. Quest’effetto viene neutralizzato durante il parto, in moda da permettere l’espressione 
delle cure materne nei confronti della prole (Poindron, 2005). 
Numan (1994), ha rilevato che le lesioni dell’APM influenzano negativamente sia il 
comportamento di costruzione del nido nei roditori, sia quello di cura della prole; le madri 
semplicemente ignorano i loro piccoli. Tuttavia il comportamento sessuale femminile non 
risente affatto di queste lesioni. 
Numan (1990), ha poi esaminato gli effetti a lungo termine, o effetti cronici, di connessioni 
laterali del MPOA/vBST (area preottica mediale e parte ventrale del nucleo del letto della 
stria terminale) separate chirurgicamente, sul comportamento materno; le femmine di ratto 
subivano il taglio delle zone suddette 2 settimane prima dell’accoppiamento e, dopo la nascita 
dei piccoli, il loro comportamento materno veniva studiato per 2 settimane (quindi il test di 
valutazione del comportamento materno veniva studiato all’incirca 5 settimane dopo il taglio). 
In queste femmine, il comportamento di retrieving risultava abolito, la costruzione dei nidi era 
inferiore, ma il comportamento di nursing risultava mantenuto; dunque le femmine erano 
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comunque capaci di allattare e i loro piccoli guadagnavano peso giornalmente. Questo 
risultato indica che gli effetti di un taglio al MPOA laterale sulla responsività materna si 
ripercuotono sul comportamento di retrieving, abolendolo. Dunque, il recupero di un 
comportamento di nursing normale era il risultato di qualche tipo di riorganizzazione neurale 
entro i circuiti del MPOA/vBST che erano rimasti intatti dopo il taglio (Numan, 1990; Numan 
e Insel, 2003). 
Jacobson e colleghi (1980) e Terkel e colleghi (1979), inizialmente proposero che le 
connessioni dorso-laterali del MPOA possono essere particolarmente importanti per le 
componenti attive del comportamento materno, cioè quelle componenti (retrieving e nest 
building) attivamente iniziate dalla femmina; in accordo a queste ricerche, il nursing si 
presenta perché è primariamente iniziato dai cuccioli ed è dunque visto come una risposta 
materna passiva. 
Lee e colleghi (2000), hanno riscontrato invece attraverso i loro studi che lesioni elettriche a 
carico del MPOA eliminano il comportamento di retrieving, nest building e nursing nelle 
femmine sottoposte a tali procedure. 
Numan e Numan (1997), hanno dimostrato che i neuroni dell’APM, attivati dalla messa in 
atto del comportamento materno, inviano assoni in due regioni mesencefaliche: l’area 
tegmentale ventrale e il campo retrorubrale. Il campo retrorubrale del mesencefalo invia 
assoni in diverse regioni della formazione reticolare del tronco cerebrale, che possono essere 
coinvolte nell’espressione del comportamento materno. Se si recidono le connessioni tra 
l’APM ed il tronco cerebrale, si abolisce il comportamento materno. 
L’area preottica mediale sembra essere il luogo in cui l’estradiolo influenza il comportamento 
materno, infatti l’APM contiene recettori per gli estrogeni. Studi hanno rilevato che la 
concentrazione di recettori per gli estrogeni nell’APM aumenta durante la gravidanza, e 
sembra riflettere l’effetto di innesco prodotto dalla stimolazione ormonale sequenziale che 
caratterizza la gestazione. Anche la prolattina sembra influenzare il comportamento materno, 
agendo sui neuroni dell’APM (Carlson, 2001). 
Numan e colleghi (1977), hanno riscontrato che impianti di estradiolo nel MPOA facilitano 
l’insorgenza del comportamento materno (retrieving, nursing, nest building) in femmine di 
ratto ovariectomizzate ed isterectomizzate al sedicesimo giorno di gravidanza, mentre 
impianti di estradiolo in altre regioni del cervello (come VMN e corpi mammillari) o 
sottocutanei, o impianti di colesterolo nel MPOA sono inefficaci (Numan et al., 1977; Numan 
e Insel, 2003). 
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Altri studi hanno evidenziato l’importanza della regione MPOA/vBST (area preottica mediale 
e parte ventrale del nucleo del letto della stria terminale) a livello della quale gli ormoni 
lattogeni (prolattina e lattogeno placentare) stimolano l’insorgenza del comportamento 
materno (Numan e Insel, 2003). Bridges e colleghi (1990), hanno mostrato che un’iniezione 
bilaterale di prolattina nel MPOA facilita l’insorgenza di comportamento materno in femmine 
di ratto vergini. 
Nei roditori e nelle pecore, l’induzione del comportamento materno è associato all’aumento 
dell’espressione genica di c-fos (segnale biochimico di attivazione neuronale) in un certo 
numero di regioni quali la corteccia prefrontale, il sistema ipotalamico, il sistema limbico ed il 
tronco encefalico (Calamandrei e Keverne, 1994; Numan e Numan, 1994; Da Costa et al., 
1997; Kendrick et al., 1997). 
Sebbene questi esperimenti suggeriscano che l’induzione/esibizione del comportamento 
materno può coinvolgere una vasta gamma di circuiti neurali nel cervello, è stato spesso 
difficile determinare quanto incidono le modifiche nell’espressione genica di c-fos 
nell’indurre il comportamento materno, rispetto a stimoli olfattivi provenienti dalla prole (Da 
Costa et al., 1997; Kendrick et al., 1997). 
E’ certo che le regioni neurali del proencefalo mostrano una “selective fos activation” in 
risposta alla presentazione dei cuccioli e questo suggerisce un loro coinvolgimento positivo 
nel comportamento materno (Numan e Insel, 2003). 
La corteccia prefrontale (PFC) svolge un ruolo fondamentale nell’espressione del 
comportamento materno. La PFC viene attivata quando i cuccioli succhiano il latte e tale 
attivazione viene inibita con antagonisti dell’ossitocina. Inoltre, la corteccia media prefrontale 
si attiva quando madri di ratto mettono in atto comportamenti materni quali il riporto di 
cuccioli al nido e il leccamento. Negli umani, aree della corteccia prefrontale sono attivate 
quando una donna è esposta a dei filmati del proprio bambino rispetto a quando osserva 
filmati di bambini di altre donne (Stamatakis et al., 2015). 
Strutture neurali, come il bulbo olfattivo principale, subiscono profondi cambiamenti quando 
esposti agli odori della prole al momento del parto; questi cambiamenti nel circuito sinaptico 
contribuiscono tanto alla risposta materna, quanto alla loro memorizzazione, e agli effetti 
dell’esperienza materna a lungo termine (Levy et al., 2004). 
Una posizione influente sulle basi sensoriali del comportamento materno nei ratti è stata presa 
da Beach e Jaynes (1956b), quando essi svilupparono il concetto di controllo multisensoriale. 
In accordo con questa visione, sebbene molti stimoli legati al neonato possano influenzare le 
    21 
 
risposte materne nei ratti, non è essenziale una singola modalità sensoriale per ottenere 
un’adeguata performance di comportamento materno. 
Beach e Jaynes (1956b), trovarono che l’eliminazione chirurgica della vista, dell’olfatto o 
della sensibilità tattile del muso o della regione periorale, non previene la risposta materna. In 
aggiunta dell’eliminazione di almeno due o tre di queste modalità sensoriali, sebbene causino 
deficit nel comportamento di recupero, non aboliscono tale comportamento. 
La visione di un controllo multisensoriale è stata ulteriormente supportata in studi di 
Herrenkohl e Rosenberg (1972). In questi studi, ratti femmine primipare sono state rese cieche, 
sorde o rese anosmiche durante le gravidanza ed è stato riscontrato che il loro successivo 
comportamento materno (recupero e allattamento) rimaneva intatto nel periodo post-parto. 
Successive ricerche hanno confermato i dati sulla vista e l’udito, nessuno dei quali è 
essenziale per il comportamento materno dei ratti (Numan e Insel, 2003). 
Ci sono due maggiori strutture chemosensoriali nelle cavità nasali dei roditori: la prima i 
neuroni sensoriali olfattivi che si proiettano centralmente al bulbo olfattivo principale, ed i 
neuroni sensoriali vomeronasali che si proiettano al bulbo olfattivo accessorio. Due ricerche 
hanno confermato i precedenti lavori che indicano che nessuno di questi sistemi sensoriali è 
essenziale per il comportamento materno nei ratti: il primo studio è stato effettuato andando 
ad apportare danni periferici ai neuroni sensoriali olfattivi primari con un’infusione 
intranasale di solfato di zinco che non ha eliminato il comportamento materno nel post-
partum nei ratti (Benuck e Rowe, 1975; Kolunie e Stern, 1995; Numan e Insel, 2003); il 
secondo studio ha previsto il taglio del nervo vomeronasale o la rimozione dell’organo 
vomeronasale ed è stato evidenziato che questi non interferiscono nel comportamento 
materno post partum nei ratti (Fleming et al., 1992; Kolunie e Stern, 1995; Numan e Insel, 
2003). 
Qualche polemica è stata sollevata quando sono stati valutati gli effetti della bulbectomia sul 
comportamento materno dei ratti; in conferma ai lavori di Beach e Jaynes (1956a) e 
Herrenkohl e Rosenberg (1972), Fleming e Rosenblatt (1974a) hanno riportato che femmine 
di ratto primipare bulbectomizzate durante la gravidanza hanno mostrato un comportamento 
normale durante il primo periodo post partum. 
In contrasto, Benuck e Rowe (1975) e Kolunie e Stern (1995), hanno riportato moderati 
deficit nel comportamento materno di ratte primipare che sono state bulbectomizzate prima 
del parto. Un deficit maggiore è stato riscontrato nel comportamento al momento del parto: 
non tutti i cuccioli venivano puliti dalle loro membrane e dalla placenta, ed entro qualche ora 
dopo il parto era presente un elevato tasso di mortalità dei cuccioli di femmine 
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bulbectomizzate. Tuttavia, in entrambi questi studi la maggior parte dei cuccioli era con il 
tempo riportata al nido, allattata e portata fino allo svezzamento. Dunque la bulbectomia non 
elimina il comportamento materno in toto. 
I bulbi olfattivi fanno parte del sistema nervoso centrale ed i loro neuroni ricevono imput 
afferenti da diversi nuclei del sistema nervoso centrale e da più lontani come il tronco 
cerebrale (Numan e Insel, 2003). 
Hatton e Yang (1990), hanno dimostrato che il nucleo sopraottico dell’ipotalamo riceve inputs 
glutammatergici sia dai bulbi olfattivi efferenti accessorio e principale (Numan e Insel, 2003).  
Il nucleo sopraottico contiene neuroni magnocellulari per l’ossitocina che si proiettano al lobo 
neurale dell’ipofisi; una funzione dell’ossitocina rilasciata dalla neuroipofisi è di stimolare le 
contrazioni uterine associate al parto (Swanson e Sawchenko, 1983; Numan e Insel, 2003). 
Quindi, una possibilità è che un danno sia al bulbo olfattivo principale che accessorio 
interferisca con il rilascio di ossitocina durante il parto. Come le femmine annusano e leccano 
parzialmente i cuccioli espulsi durante il parto, input olfattivi possono promuovere il rilascio 
di ossitocina che a sua volta si esplica nell’espulsione del cucciolo (Hatton e Yang, 1990; 
Numan e Insel, 2003). 
Può la visione multisensoriale del comportamento materno di Beach e Jaynes (1956b) 
proposta sulla base dei dati ottenuti sui ratti, essere estesa ad altre specie di roditori? La 
risposta sembra essere negativa, almeno quando consideriamo il coinvolgimento dell’olfatto 
nel comportamento materno di topi. La bulbectomia olfattiva effettuata sia durante la 
gravidanza o nel periodo post-partum, elimina i comportamenti di cure alla prole nei topi 
(Numan e Insel, 2003). 
Per quanto riguarda la pecora invece, diverse ricerche hanno enfatizzato l’importanza 
dell’olfatto nel comportamento materno; il primo punto degno di nota è che al parto ci sono 
importanti cambiamenti mediati dall’olfatto nella preferenza della pecora per i fluidi amniotici 
(Levy et al., 1983; Numan e Insel, 2003). 
Sia l’avversione che la preferenza per i fluidi amniotici sono mediate dal sistema olfattivo 
principale; Levy e colleghi (1983), hanno mostrato che pecore che ricevevano un trattamento 
intranasale con solfato di zinco non mostravano né avversione né attrazione per i fluidi 
amniotici; questo risultato suggerisce che la presenza di fluidi amniotici sul cucciolo neonato 
può essere uno stimolo olfattivo generalmente positivo che consente alla pecora partoriente di 
rispondere al suo agnello. Ci sono alcune evidenze a favore di questa visione, come da parte 
di Levy e Poindron, (1987) e Levy et al., (1995). 
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Anche se uno spostamento in favore della preferenza olfattiva verso i fluidi amniotici gioca 
un ruolo facilitatore per quanto riguarda la responsività materna, una tale attrazione non è 
essenziale per il manifestarsi del comportamento materno nella pecora (Numan e Insel, 2003). 
Per quanto concerne il ruolo del sistema somatosensoriale e degli input tattili sul controllo del 
comportamento materno nei roditori, poiché gran parte delle madri di mammifero spendono 
molto tempo nel contatto fisico, gli input sensoriali somatici giocano un ruolo importante 
nella regolazione della responsività materna. 
Nonostante Beach e Jaynes (1956b), riportino che l’eliminazione chirurgica della sensibilità 
tattile del muso e della regione periorale non previene il manifestarsi delle risposte nel post-
partm nei ratti, essi non hanno indicato il tempo intercorso tra la resezione del nervo 
trigemino ed i loro test, né hanno verificato che la loro procedura di deafferentazione attuata 
causasse una mancanza di sensibilità somatica periorale. Pertanto, è certamente possibile che 
la rigenerazione periferica delle connessioni del nervo trigemino alla regione periorale, con un 
concomitante ripristino delle funzioni, esiti nei loro risultati negativi. 
Kenyon e colleghi (1981, 1983), riferiscono che una sezione della branca infraorbitale del 
nervo trigemino può eliminare il comportamento di retrieval nelle ratte che allattano; la 
femmina si approccia ai cuccioli che si sono allontanati e li annusa ma probabilmente a causa 
di un deficit nel feedback sensoriale tattile, non li recupera. 
Questi risultati di Kenyon e colleghi (1981, 1983), concludono che sebbene la sensibilità 
tattile periorale sia importante per il recupero, non è indispensabile; questa conclusione è in 
accordo con la visione di un controllo multisensoriale del comportamento materno di Beach e 
Jaynes (1956b). 
Stern e Johnson (1989) e Stern e Kolunie (1989, 1991), riportano che l’input tattile della 
regione periorale può avere effetti più generali sulla responsività materna operando su più alti 
livelli del sistema nervoso centrale; in particolare, essi hanno riferito che le femmine che nel 
post-partum non recuperano i loro cuccioli perché per esempio hanno subito una sezione del 
nervo infraorbitale, probabilmente in aggiunta non allatteranno i loro cuccioli, anche quando 
questi vengono rimessi nel nido con la madre. 
Giovenardi e colleghi (1997, 1998), Lonstein e Stern (1998), Nephew e Bridges (2008), 
riferiscono attraverso studi condotti circa il comportamento di aggressività materna presente 
in femmine di ratto in lattazione, che le importanti aree neurali coinvolte nel controllo 
dell’aggressività materna includono i nuclei laterali e periaqueduttale grigio ventrolaterale 
caudale ed il nucleo paraventricolare, dal momento che lesioni nel post-partum di queste zone 
facilitano il manifestarsi dell’aggressività materna. 
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Al contrario, lesioni a carico del setto mediale e ventrale dell’ipotalamo riducono 
l’aggressività materna (Nephew e Bridges, 2008). 
Il ruolo del nucleo paraventricolare dell’ipotalamo è interessante perché lesioni a carico di 
questa struttura interferiscono inoltre con l’insorgenza del comportamento materno, ma non 
nel suo mantenimento se questo si è già stabilito; nello specifico, se le lesioni al PVN sono 
effettuate durante la gravidanza nelle ratte, l’insorgenza del comportamento materno al 
momento del parto è gravemente compromessa (Numan e Insel, 2003). 
Il nucleo anteriore ipotalamico (AHN), il nucleo ventromediale dell’ipotalamo (VMN) e il 
nucleo per mamillare dorsale (PMd) si proiettano solidamente al nucleo periacqueduttale 
grigio (PAG) nel mesencefalo, una regione che è criticamente coinvolta nella regolazione di 
diverse reazioni somatiche e autonome legate alla paura, all’ansia, alla risposta di fuga e 
nell’aggressività difensiva (Behbehani, 1995; Numan e Insel, 2003). 
Inoltre, studi condotti da Lonstein e Stern (1997), hanno mostrato che la porzione 
ventrolaterale del nucleo periacqueduttale grigio caudale (cPAGvl) nel mesencefalo è 
coinvolta nel regolare l’insorgenza di una postura di nursing “quiescent-crouch” 
(accovacciata-di riposo), mentre non è essenziale per la regolazione di altri aspetti del 
comportamento materno; hanno riportato inoltre che la stimolazione indotta dal suckling 
(succhiamento dei capezzoli) dei cuccioli, che è un importante stimolo nell’elicitazione e 
mantenimento di una postura di cifosi, è anche un potente stimolo per l’induzione 
dell’espressione di cfos nel cPAGvl. Lesioni elettriche specificatamente rivolte al cPAG, 
risultano invece in una eliminazione della postura cifosica, mentre non eliminano gli aspetti 
attivi e volontari del comportamento materno, come il retrieving (riporto), licking (leccamento) 
e nest building (costruzione del nido); inoltre, il tempo totale dedicato al nursing (allattamento) 
non è comunque diminuito in relazione a queste lesioni, perché il decrescere della tenuta di 
una postura cifosica è compensato da un aumento di altri tipi di nursing (nursing in posizione 
supina, prona ecc.). 
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Uno dei cambiamenti più evidenti nel comportamento di femmine di molte specie di 
mammiferi è la transizione da una risposta non materna a un completo e vasto repertorio di 
comportamenti materni subito dopo il parto. Questo passaggio dal rifiuto all'accettazione 
dell’infante richiede una complessa sinergia tra ormoni e altre sostanze neurochimiche e tutto 
il pattern comportamentale, in parte ereditato dalla genetica ed in parte acquisito con 
l’esperienza.  
Sebbene sia primati umani che non umani esibiscano spontaneamente cure materne, queste 
non si manifestano normalmente in altre specie di mammiferi dove le femmine usualmente 
devono essere sottoposte ad una gravidanza e a un parto per l’induzione di una risposta 
materna immediata e di successo nei confronti della prole (Kendrick et al., 1997). 
Ci sono diversi tipi di comportamento materno esibiti dai mammiferi, che sono dipendenti 
dall’habitat in cui vivono e dalle condizioni di sviluppo dei loro piccoli alla nascita 
(Reinghold, 1963; Kendrick et al., 1997; Numan, 1994; Numan e Insel, 2003). 
I topi (mus musculus) in condizioni naturali sono animali notturni, vivono in gruppi sociali 
dove maschi e femmine contribuiscono alla cura della prole e spesso formano nidi comuni 
dove allattano cuccioli di femmine diverse. I topi spesso vivono in cunicoli e gallerie scavate 
sotto terra, rendendo perciò l’osservazione del comportamento specie-specifico molto difficile, 
motivo per cui la maggior parte di investigazioni che concernono il comportamento materno 
nel topo provengono da studi di laboratorio (Weber e Olsson, 2008). 
Broom e Fraser (2007), riportano che l’immediato periodo post-partum è caratterizzato da due 
fasi fondamentali, ovvero l’espulsione della placenta e il “grooming” (leccamento e 
toelettatura) del neonato. 
Le membrane fetali sono espulse in genere senza sforzo eccessivo durante le prime ore che 
seguono la nascita del/dei cucciolo/i. È stato osservato che le cagne leccano vigorosamente il 
loro neonato, staccano il cordone ombelicale e usualmente consumano le membrane fetali e la 
placenta (Bleicher, 1962; Scott e Fuller, 1965; Dunbar et al., 1981). 
Le vacche, così come le scrofe e le cagne, ingeriscono le membrane fetali dopo la loro 
espulsione (placentofagia); non tutte le specie animali sono però placentofagiche, non lo è per 
esempio la cavalla (Hudson e Mullord, 1977; Broom e Fraser, 2007; Beaver, 2009).  
Le specie che sono placentofagiche, in genere, mantengono il proprio neonato chiuso nel 
luogo di nascita per qualche giorno almeno; di contro, le specie non placentofagiche 
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conducono via i giovani dal loro luogo di nascita molto precocemente (Hudson e Mullord, 
1977; Broom e Fraser, 2007). 
I vari pattern di comportamento sono da attribuirsi in parte alle caratteristiche del neonato di 
essere in grado o meno di muoversi dopo nascita e seguire la madre. I gattini appena nati o i 
cuccioli di cane non sono in grado di muoversi dal luogo di nascita (specie altricial), mentre i 
piccoli di ungulati al pascolo sono più precoci e riescono a camminare già poco dopo la 
nascita (specie precocial). Ne risulta dunque che alcune specie danno alla luce cuccioli che 
hanno una rapida capacità di sviluppo, essendo già in grado di muoversi fin dall’immediato 
post-partum; altre invece mettono alla luce prole che non ha questa capacità e di conseguenza 
scelgono come luogo per partorire un posto coperto, tale da proteggere il piccolo da eventuali 
attacchi da parte di predatori. Sebbene la madre tenda a scegliere un luogo di nascita che offra 
rifugio e sicurezza ai cuccioli, questa può, o non può, rimanere tutto il tempo con i neonati 
(Hudson e Mullord, 1977; Kendrick et al., 1997; Broom e Fraser, 2007). 
Le specie che restano all’interno del nido, alternano periodi di isolamento con periodi di 
contatto con la propria madre (Broom e Fraser, 2007). Il nido ha la funzione di isolare e 
proteggere i piccoli durante le assenze del genitore (Numan e Insel, 2003). 
 Le specie che invece sono in grado di camminare e di seguire la madre, come nel caso del 
puledro/cavalla, hanno contatti molto più frequenti con la madre stessa. Queste strategie di 
comportamento post-partum, servono come mezzo per cercare di ridurre al minimo la 
predazione del neonato (Broom e Fraser, 2007). 
Con la nascita dei cuccioli, si sviluppa immediatamente la vitale relazione tra la madre ed il 
neonato (Broom e Fraser, 2007). 
Molti animali che sono normalmente unità di un gregge o di una mandria, cercano un certo 
grado di separazione dal resto del gruppo al momento del parto; questo arrangiamento 
permette un’immediata associazione tra la madre ed il suo neonato. La coppia, nel suo 
relativo isolamento, si lega molto rapidamente ed in maniera efficiente (Broom e Fraser, 2007; 
Alexander, 1988). 
Alexander (1988), riferisce che il forte interesse che la femmina di ungulato mostra nei 
confronti del proprio cucciolo è associato ad un concomitante ridotto interesse nei confronti di 
altri partner verso i quali si può verificare in alcuni casi anche un aumento di aggressività nei 
loro confronti. 
Kendrick e colleghi (1997), riportano che negli ungulati si forma un legame individuale forte 
e selettivo tra la madre e la sua prole usualmente entro 1-2 ore dal parto, e dopo che questo si 
è formato, essa mostrerà risposte forti ed aggressive ai piccoli estranei alla sua cucciolata che 
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si avvicineranno per allattarsi; questo comportamento è legato al fatto che non solo la madre 
fornisce il latte ai suoi piccoli e ciò serve a garantire il perpetuarsi del suo materiale genetico, 
ma anche fornisce le basi per un legame affettivo duraturo tra lei stessa e la sua prole. 
Molte femmine di mammifero inoltre producono specifiche vocalizzazioni nel post partum; 
durante il grooming sia la madre che la prole possono vocalizzare e questo è molto importante 
per lo sviluppo del legame madre-neonato (Broom e Fraser, 2007). 
Ad esempio, i piccoli di topo, ratto e criceto, emettono almeno due tipi diversi di richiamo 
ultrasonico, non percepibili dall’orecchio umano, ma ovviamente percepiti dalla madre 
(Carlson, 2001; Noirot, 1972; Hofer e Shair, 1993). Gli stimoli esterni provenienti dai cuccioli 
sono cruciali per il mantenimento delle cure materne, in particolar modo nei roditori le 
vocalizzazioni sono emesse per sollecitare l’attenzione della madre, nonostante potenziali 
rischi correlati alla predazione e alla spesa energetica per produrre tali richiami (Cohen-
Salmon et al., 1985; Weber e Olsson, 2008; Mogi et al., 2011). Il rischio di risposte materne 
inappropriate e aumento della mortalità dei cuccioli dovuti a ipoacusia o deficit dell’udito 
della madre, devono infatti essere considerati attentamente quando si utilizzano in laboratorio 
ceppi geneticamente modificati (Cohen-Salmon et al., 1985). Tra i vari stimoli del cucciolo, il 
contatto fisico gioca un ruolo importante poiché, insieme all’allattamento, stimola il rilascio 
di ossitocina, non solo nella circolazione periferica, causando l’eiezione del latte, ma anche 
nel SNC (Mogi et al., 2011). 
Tra le modalità sensoriali che suscitano comportamento materno nei roditori, alcune tra le più 
importanti sembrano essere la sensibilità somatica e l’olfatto. La madre difatti, già al termine 
della prima settimana diventa molto abile a discriminare i suoi piccoli da altri di altre cucciolate 
della stessa età, già solo attraverso gli stimoli olfattivi (Rosenblatt e Lehrman, 1963). 
Levy e colleghi (2004), affermano che, nei mammiferi gli stimoli olfattivi sono utilizzati in 
molti aspetti delle cure materne per garantire la coordinazione dell’interazione madre-neonato 
e conseguentemente il normale sviluppo della prole. Al momento del parto, si verifica un 
cambiamento nel valore edonistico degli odori infantili cosicché il cucciolo diventa uno 
stimolo molto potente e questo processo sensoriale gioca un ruolo importante nel sistema 
motivazionale materno. L’odore dei neonati fornisce una base per il riconoscimento 
individuale da parte della madre ed alcune specie, tra cui gli ungulati, hanno sviluppato un 
meccanismo altamente specializzato per elaborare i segnali del neonato (Mogi et al., 2011). 
Mentre non c è una funzionalità specifica sia del sistema olfattorio principale che accessorio 
nello sviluppo del comportamento materno tra le specie, è stato evidenziato che solo il 
sistema olfattorio principale è implicato quando è richiesta una discriminazione del piccolo in 
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base all’odore individuale di ciascun membro della prole. Nei roditori, è stato suggerito che 
l’organo vomeronasale sia coinvolto nell’elicitare il comportamento materno Il dodecil-
proprionato, un feromone prodotto dalle ghiandole prepuziali del cucciolo di ratto, stimola il 
leccamento della zona anogenitale da parte della madre, un comportamento essenziale per la 
sopravvivenza della prole (Levy et al., 2004; Mogi et al., 2011). Il sistema olfattivo nel 
neonato media l’attaccamento materno del cucciolo. Infatti nel ratto, neonati la cui madre è 
stata lavata in particola modo nel ventre, falliscono nel localizzare e attaccarsi al capezzolo. 
E’ stato dimostrato che il neonato raggiunge il capezzolo per la prima volta grazie al fluido 
amniotico che la madre ha depositato sul proprio ventre al momento del parto (Mogi et al., 
2011; Al Aȉn et al., 2012; Bussell e Vosshall, 2012). Anche la presenza di latte sul capezzolo 
della madre, insiema alla presenza del liquido amniotico, attrae neonati di ratto verso il ventre 
della propria madre, mentre la saliva della madre faciliterebbe la localizzazione del capezzolo 
solo dopo il primo episodio di allattamento (Al Aȉn et al., 2012; Bussell e Vosshall, 2012). 
Nel coniglio, un feromone volatile viene rilasciato dal latte per guidare i neonati inesperti alla 
zona mammaria (Mogi et al., 2011). 
Nel cane, la madre inizia ad emettere 3-4 giorni dopo la nascita dei cuccioli dei feromoni 
particolari, detti feromoni di appagamento. La loro secrezione si protrae fino a 2-5 giorni 
dopo lo svezzamento. Queste sostanze sono prodotte dalle ghiandole sebacee presenti nel 
solco intermammario e hanno la funzione di rendere il cucciolo più rilassato e rientrano a tutti 
gli effetti nel set di mantenimento emozionale del neonato (Pageat, 1998). 
La scrofa riconosce i suoi suinetti attraverso stimoli olfattivi, ed essa può dimostrarsi spesso 
aggressiva nei confronti di suinetti estranei alla sua cucciolata (Algers e Uvnas-Moberg, 2007). 
Attraverso studi svolti su ratti di laboratorio, è emerso come durante la prima settimana di vita 
il neonato abbia un ruolo passivo nell’instaurarsi della relazione tra la madre ed il piccolo 
stesso; il cucciolo inizia a contribuire attivamente nell’instaurarsi di questo legame a partire 
dalla fine della seconda settimana di vita, quando inizia ad avere una migliore capacità di 
termoregolazione, inizia a muoversi e sviluppa rapidamente capacità percettive. Altri studi 
hanno dimostrato come, privando dei propri cuccioli una femmina di ratto subito dopo il parto, 
e riproponendoglieli per brevi sessioni nell’arco delle quattro settimane post partum, questa 
non sviluppi il normale ciclo di comportamento materno che altrimenti mostrerebbe 
(Rosenblatt e Lehrman, 1963). 
L’allattamento è spesso comune in ambiente naturale, così come nella scrofa e nella gatta, con 
femmine che allattano cuccioli di altre femmine. L’allattamento comune sembra avere molti 
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benefici, tra cui la provvisione di nutrimento a cuccioli di madri denutrite, aumentando così la 
possibilità di sopravvivenza, e la riduzione di infanticidio. 
Numan e Insel (2003) e Broom e Fraser (2007), hanno analizzato il concetto di investimento 
parentale e come questo aiuti a spiegare le strategie dopo l’accoppiamento ed il conflitto 
genitore-prole: “l’investimento parentale è un investimento da parte di un genitore nei 
confronti della propria prole, che aumenta le chance di sopravvivenza e di riproduzione della 
prole stessa, a spese dell’abilità del genitore”. Una pecora manifesta un alto investimento 
parentale nei confronti del proprio agnello, non solo nel portare avanti la gravidanza, ma 
anche elargendogli molte cure dopo la nascita. Il costo delle cure parentali aumenta con l’età 
del giovane, per esempio perché agnelli più grossi necessitano di una maggiore quantità di 
latte rispetto ad un agnello appena nato; quindi, il rapporto beneficio-costo si riduce come il 
giovane si accresce. 
Come il processo di selezione naturale favorisce da un punto di vista riproduttivo gli animali 
più competenti, così agevola quelli che riescono a prendersi cura adeguatamente della prole; i 
piccoli di ratto e topo rientrano ad esempio in questa categoria, non potendo sopravvivere 
senza una madre che si prenda cura dei loro bisogni. Difatti, alla nascita ratti e topi 
somigliano a dei feti, sono ciechi e riescono solo a contorcersi e sono ancora poichilotermi 
(cioè a sangue freddo) poiché il loro cervello non è ancora sviluppato abbastanza per regolare 
la temperatura corporea (Carlson, 2001; Numan e Insel, 2003). 
In circa il 90 % dei mammiferi, esiste un sistema di cure uniparentale, con cure nei confronti 
della prole eseguite solo da parte della madre (Numan e Insel, 2003). Nelle restanti specie di 
mammiferi, si trovano sia comportamenti di cure materne che paterne; al contrario della 
maggior parte dei mammiferi, le cure nei confronti della prole negli avicoli sono 
generalmente biparentali (Numan e Insel, 2003).  
Per quanto riguarda il cane, la femmina durante le prime 12 ore di vita della prole raramente 
lascia soli i cuccioli, ed è estremamente protettiva nei loro confronti, specialmente nei riguardi 
di sconosciuti (Bleicher, 1962; Broom e Fraser, 2007). 
Il fatto che il cucciolo abbia l’aspetto di una preda e lo stesso stato ormonale della madre 
basterebbero ad innescare una risposta aggressiva, ma questo istinto aggressivo è inibito; la 
madre può far toccare i suoi cuccioli da persone familiari, pur rimanendo nervosa fino a 
quando gli stessi non vengono rimessi al proprio posto (Broom e Fraser, 2007). 
I cuccioli che sono stati rimossi e manipolati, sono leccati di più dalla cagna rispetto a quelli 
che non sono stati toccati (Mills et al., 2005; Broom e Fraser, 2007). 
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Le cagne che allattano possono mostrare una ridotta risposta adrenocorticale allo stress rispetto 
alle femmine che non allattano; questa ridotta risposta allo stress è un’altra ragione per cui esse 
tendono a rimanere calme e a provvedere ai propri piccoli in circostanze che altrimenti 
produrrebbero reazioni nervose e molto emotive (Wilsson, 1984; Broom e Fraser, 2007). 
Con la nascita dei cuccioli, si sviluppa immediatamente la vitale relazione tra la madre ed il 
neonato (Broom e Fraser, 2007). 
Dunbar e colleghi (1981), riportano attraverso studi effettuati su cani di razza beagle, che 
l’attrazione della madre verso stimoli olfattivi dei cuccioli appare uno dei fattori più 
importanti nello stabilirsi e mantenersi del legame madre/figlio. In particolare, la presenza di 
fluido amniotico sul cucciolo è un potente stimolo attrattivo per la madre fino a 30 giorni 
post-partum. Secondo tali autori, l’attrazione della madre nei confronti dei fluidi amniotici 
potrebbe essere correlata con l’attrazione per l’urina e le feci del cucciolo nelle prime 
settimane di vita. Feci ed urine conterrebbero le stesse proprietà attrattive che sono presenti 
nei liquidi amniotici: infatti, molti dei costituenti dei liquidi amniotici derivano da urine e feci 
di origine fetale, in quanto il feto elimina attraverso il suo uraco nella cavità amniotica 
(Dunbar et al., 1981). 
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Subito dopo il parto, la maggior parte delle femmine di mammifero lecca i propri cuccioli, 
fatta eccezione alcune specie (Edwards e Broom, 1982; Nowak, 2006; Broom e Fraser, 2007). 
Il licking è completamente assente nelle specie acquatiche, sia in quelle che danno alla luce il 
neonato nell’acqua (balene, delfini, lamantino) sia in quelle che danno alla luce il piccolo 
sulla terraferma (foche, trichechi). Persino alcune specie terrestri non leccano il loro neonato 
come gli elefanti, i cammelli, i suini, mentre altre esibiscono questo comportamento intorno al 
parto ma non dopo (pecore, conigli) (Nowak, 2006). Un'altra grande eccezione è 
rappresentata dai primati: invece di leccare il proprio piccolo, la madre fa un uso esteso delle 
proprie mani per stabilire un’immediata interazione col proprio piccolo, accarezzandolo, 
stringendolo, tenedolo in braccio e coccolandolo (Nowak, 2006). Esattamente come il 
leccamento, la stimolazione tattile e il contatto con la pelle del neonato umano è di 
fondamentale importanza e serve a rimuovere la vernix caseosa o vernice caseosa, una 
pellicola spessa di una sostanza grassa e bianca che protegge la pelle del bambino e impedisce 
che riggrinzisca a contatto con il liquido amniotico. Inoltre, lo “skin to skin contact”, cioè il 
contatto pelle contro pelle madre-bambino e le carezze servono per tenere al caldo il bambino, 
per calmarlo e per stimolare la crescita e l’apprendimento (Nowak, 2006). 
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Nel maiale, spesso trascorrono molte ore tra la nascita del primo e quella dell’ultimo maialino 
della cucciolata, e la scrofa giace per tutto il tempo di durata del parto; il suo decubito laterale 
è una posizione ottimale per favorire il nursing (allattamento) da parte dei primi neonati, 
permettendo loro un facile accesso alla regione mammaria, ma tutto questo preclude il 
grooming (leccamento) in ognuna delle sue forme caratteristiche nelle altre specie animali 
(Broom e Fraser, 2007). 
In altre specie, la neo mamma rimuove i fluidi amniotici che rivestono il neonato con un 
leccamento accurato del corpo del piccolo; il neonato perde calore per conduzione mano a 
mano che lo spessore dei fluidi amniotici si riduce. Il grooming è diretto progressivamente dal 
dorso del neonato e dalla testa verso le parti più ventrali del corpo e agli arti. Queste 
attenzioni materne inoltre svegliano il neonato ed attirano la sua attenzione nei confronti della 
madre (Edwards e Broom, 1982; Broom e Fraser, 2007). 
Il grooming rivolto sulla faccia del piccolo serve a rimuovere le membrane dalla stessa ed a 
prevenire il soffocamento. 
In corso di grooming la madre inevitabilmente sparge considerevoli quantità della sua saliva 
sulla superficie corporea della prole; questa si asciuga velocemente, ma la saliva secca 
impartisce una identità feromonale familiare al neonato. E’ ormai chiaro che i ferormoni orali 
veicolati nella saliva sono importanti negli scambi sociali tra animali, ed in particolare tra il 
giovane e la madre nella situazione di riconoscimento. L’attività di grooming è sotto il 
controllo della prolattina, ormone che regola molti dei comportamenti materni (Edwards e 
Broom, 1982; Broom e Fraser, 2007). 
Nel caso in cui gli animali partoriscano più cuccioli, il comportamento materno di grooming può 
essere diretto maggiormente a quei cuccioli nati prima nella sequenza; questo comportamento 
risulta particolarmente evidente nelle pecore di razza Merino (Broom e Fraser, 2007). 
Altri studi sui roditori hanno dimostrato come al momento del parto, anche la femmina di 
ratto cominci inizialmente a pulire e leccare l’area intorno alla sua vagina, per poi quando i 
piccoli iniziano ad emergere, agevolare le contrazioni uterine tirandoli fuori con i denti; 
quindi ingerisce la placenta ed il cordone ombelicale, elimina le membrane fetali che 
avvolgono come uno stretto involucro i piccoli, ed avvia l’attività di grooming sugli stessi 
(Carlson, 2001). 
Rosenblatt e Lehrman (1963), basandosi su studi fatti su ratti di laboratorio, affermano che la 
femmina presenta in effetti un’attività di self-licking al momento del parto, rivolta alla regione 
genitale, in primo luogo all’orificio vaginale bagnato dai fluidi amniotici; l’attività di self-
licking si riduce poi drasticamente immediatamente dopo il parto, e la madre inizia a rivolgere 
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l’attività di grooming e licking nei confronti dei suoi cuccioli. Il self-licking serve inoltre per 
favorire lo sviluppo della ghiandola mammaria (Nowak, 2006). 
Le femmine leccano i propri piccoli sia prima che durante l’allattamento; da alcuni studi sui 
ratti è emerso che la madre ruota i piccoli utilizzando le sue zampe anteriori, e inizia a leccarli 
a livello della regione addominale, in particolar modo nella zona anogenitale (licking 
anogenital) (Rosenblatt e Lehrman, 1963). 
Leccando questa area, viene stimolata l’urinazione e la defecazione da parte del cucciolo, i 
quali in un primo momento non sono in grado di assolvere a queste funzioni in maniera 
indipendente (Rosenblatt e Lehrman, 1963; Dunbar et al., 1981). 
I cuccioli di ratto non sono difatti in grado di urinare e defecare in maniera indipendente per le 
prime 3 settimane di vita. L’assenza di licking anogenital da parte della madre comporterebbe 
la morte del cucciolo; il dodecyl propinato, un chemosegnale secreto dalle ghiandole 
prepuziali del neonato, così come tutte le altre secrezioni delle ghiandole prepuziali, gioca un 
ruolo molto importante nell’evocare il licking anogenital materno (Brouette-Lahlou et al., 
1991; Levy et al., 2003).  
Alleva e colleghi (1989), e Cavigelli e colleghi (2010), riferiscono che femmine di topo 
apparentemente curano di più, e per periodi di tempo maggiori, cuccioli maschi piuttosto che 
cuccioli di sesso femminile; in particolare cucciolate di soli maschi ricevono una maggior 
cura nella costruzione del nido da parte della madre, più attività di nursing e licking rispetto a 
cucciolate miste o a cucciolate di sole femmine. Sempre Cavigelli e collaboratori (2010), 
affermano che all’interno di una stessa cucciolata esiste una variabilità delle cure materne 
offerte ai cuccioli tale che alcuni cuccioli sono leccati il doppio rispetto ad altri. 
Secondo Dunbar e colleghi (1981), le cagne trovano estremamente attraenti i fluidi amniotici 
e questi giocherebbero un ruolo vitale nel direzionare il comportamento della madre verso lo 
stabilirsi e svilupparsi del legame con la propria prole. 
Nel ratto, la formazione dell’associazione tra il leccamento e l’odore della madre dipende 
dall’attivazione leccamento-indotta del locus ceruleus, i cui assoni terminano nel bulbo 
olfattivo e rilasciano norepinefrina. Prima del decimo giorno postpartum, i ratti neonati 
mostrano prolungate attivazioni del locus ceruleus le quali rilasciano enormi quantità di 
norepinefrina nel bulbo offattivo. Questo meccanismo consente ai cuccioli di sviluppare una 
preferenza per l’odore materno molto rapidamente e facilmente (Mogi et al., 2011). 
Le cagne leccano i propri cuccioli sia per pulirli, sia per stimolare le funzioni cardiovascolare 
e respiratoria (Casella e Taglietti, 1996; Nowak, 2006). Il licking serve a rimuovere i fluidi 
fetali e le membrane o l’intero sacco amniotico con la placenta, serve alla madre anche per 
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orientare il piccolo verso la regione mammaria in concomitanza con l’adozione di una postura 
facilitante l’allattamento (Nowak, 2006). 
L’immaturità del sistema neurovegetativo del cucciolo alla nascita fa si che le funzioni escretrici 
non siano autonome e che il cucciolo debba essere stimolato dalla madre (Pageat, 1998). 
Il licking nella cagna è presente dal primo giorno di vita della prole, raggiunge il picco 
durante il 4°-6° giorno, poi si riduce gradatamente fino a comparire non frequentemente a 
partire dal 42° giorno post partum. Il licking e licking anogenital sembrano avere diverse 
funzioni, conclusioni basate sui risultati che essi producono; in ordine di frequenza, le 
funzioni sono: stimolare l’urinazione e la defecazione del cucciolo, svegliare i cuccioli e 
recuperarli (Dunbar et al., 1981; Rheingold, 1963; Nowak, 2006). 
Il licking anogenital è molto comune, la regione anogenitale include l’area dell’ano, lo sbocco 
dell’uretra, l’addome e la zona posteriore del corpo del cucciolo. Nei primi giorni il licking 
anogetinal determina l’escrezione di urine e feci e la loro ingestione da parte della madre può 
non essere vista (la sua lingua è grande, i cuccioli sono piccoli ed anche le loro escreta 
probabilmente sono piccole) (Reinghold, 1963; Dunbar et al., 1981).  
A partire dal settimo giorno, e sempre di più nei giorni successivi, le escreta possono essere 
qualche volta viste uscire dai cuccioli ed essere consumate dalla madre. Il licking diventa 
sempre più vigoroso; il corpo del cucciolo è spesso sollevato in aria mentre la madre lo lecca, 
ed i cuccioli spesso protestano, soprattutto se stanno succhiando. Oltre a leccare la regione 
perineale, la cagna a volte lecca anche le teste e le schiene dei piccoli per svegliarli; i piccoli 
diventano dunque molto attivi e si muovono verso di lei, girano la loro testa verso l’addome 
della madre e si apprestano a succhiare. Più avanti, il licking sarà utilizzato dalla madre per 
richiamare i cuccioli. La regione perineale viene comunque leccata soprattutto nella prima 
settimana di vita e maggiormente rispetto alla zona della testa e della schiena (Reinghold, 1963). 
Dunbar e colleghi (1981), riferiscono che il licking anogenital nella cagna si riduce 
rapidamente a partire dal ventesimo giorno post-partum per poi scomparire intorno a 
trentesimo giorno dalla nascita dei piccoli. La riduzione dell’attività di licking anogenital da 
parte della madre coincide con l’acquisizione della capacità di urinare autonomamente da 
parte dei cuccioli. 
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Il comportamento materno nel topo comincia durante la gestazione con la preparazione del 
nido. Il comportamento materno della specie selvatica mus domesticus è stato 
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quantitativamente analizzato da König e Markl (1987), i quali osservarono delle femmine di 
tale specie insieme alla loro prole durante l’intero periodo di lattazione di 28 giorni. 
Durante la prima settimana dopo il parto, la madre resta per gran parte del tempo con i neonati, 
comportamento che aiuterà la prole a mantenere la proprio temperatura corporea, essendo essi 
incapaci di farlo (Jensen e Ederstrom, 1955; Rheingold, 1963; Carlson, 2001; Pal, 2005; 
Broom e Fraser, 2007). 
Le madri, nelle prime 24 ore del post-partum rimangono a contatto con i cuccioli nella cassa 
parto, allontanandosi di rado da essi (Bleicher, 1962; Beaver 2009).  
Il contact viene definito come un contatto fisico di qualsiasi sorta tra la madre ed il cucciolo. Il 
contatto tra la madre ed il cucciolo occupa un posto centrale nelle attività materne; provvede 
difatti come già riferito in altri studi a fornire calore ai cuccioli che sono poichilotermici durante 
le prime settimane di vita (Jensen e Ederstrom, 1955; Rheingold, 1963). 
Il contatto tranquillizzante che il cucciolo ha con la madre è alla base dello sviluppo del 
legame affettivo. Il contatto con la madre è molto più importante del fatto che essa sia la fonte 
di nutrimento. Harlow (1958) dimostrò che giovani scimmie preferivano il contatto con un 
simulacro della madre di stoffa, piuttosto che di rete metallica, anche se quest’ultima era in 
grado di allattarli.  
Anche i cuccioli preferiscono il contatto con un simulacro di madre in stoffa piuttosto che di 
rete e l’allattamento ne aumenta il tempo di permanenza.  
In umana, il contatto e il tocco della madre durante il periodo postnatale contribuiscono 
all’aumento di peso del bambino e migliorano lo sviluppo dei bambini nati prematuri. 
L’attaccamento sicuro nel bambino sembra sia dipendente anche da tipo e dalla quantità di 
contatto fisico avuto con la madre. L’effetto del contatto è altresì evidente sullo sviluppo del 
cervello e sulla regolazione del sistema neuroendocrino (Champagne, 2008). Gray e colleghi 
riportano l’effetto di riduzione della percezione del dolore nel neonato grazie allo “skin to skin 
contact” con la madre, grazie a tale contatto infatti il pianto e le smorfie da dolore si riducevano 
rispettivamente dell’82% e del 65%, rispettivamente, durante la procedura di raccolta di una 
goccia di sangue tramite puntura di un ago nel tallone del bambino (Gray et al., 2000). 
Nello studio condotto da Rheingold (1963), su 5 cani da laboratorio di diverse razze, ciascuna 
madre con la sua cucciolata è stata osservata durante 4 sessioni di 15 minuti al giorno, tra le 
otto di mattina e le sei del pomeriggio; le madri ed i piccoli erano in contatto per quasi tutti e 
quindici minuti di osservazione durante la prima settimana di vita delle cucciolate, 
constatazione in accordo con quanto riportato da MacDonald e Carr (1995), i quali riferiscono 
che in effetti il contatto tra la madre ed i cuccioli è massimo durante la prima settimana post-
    35 
 
partum. La frequenza e la durata del contatto durante le sessioni di osservazione si riduceva 
poi a partire dalla 4° settimana (Rheingold, 1963). 
Il contatto tra le madri ed i cuccioli nel periodo compreso tra il 1°-3° giorno e il 13-15esimo 
giorno tendeva rapidamente a ridursi, e la madre lasciava i cuccioli sempre più spesso; questa 
poteva restare anche con loro all’interno della cassa parto, ma non a contatto con essi, oppure 
uscire dalla cassa parto. A partire dal 15esimo giorno, il contatto subiva un nuovo incremento 
in relazione al fatto che i cuccioli, avendo acquisito una maggiore competenza visiva e 
locomotoria, propria del periodo di transizione, si muovevano maggiormente verso la madre 
(Rheingold, 1963). 
Pertanto, il contatto tra la madre ed i cuccioli risulta massimo nei primi giorni di vita della 
prole; nelle prime due settimane il contatto è ricercato soprattutto dalla madre, mentre quando 
i piccoli acquisiscono la vista e la capacità locomotoria, sono essi stessi che ricercano il 
contatto con la madre (Rheingold, 1963).  
Dalla seconda settimana post-partum, la cagna resterà fuori dalla cassa parto per due o tre ore 
a volta, e dunque si avrà una riduzione del contact con i suoi piccoli.  
Anche lo studio condotto da Pal (2005), è in accordo con quanto osservato da Rheingold 
(1963). L’autore ha studiato le cure parentali in cani randagi a Katwa town, in India. Sei cagne 
in lattazione sono state studiate per 13 settimane dal post-partum, e ciascuna cagna è stata 
osservata tre volte al giorno con periodi di osservazione di 30 minuti ciascuno; nel suddetto 
studio è stata osservata una correlazione negativa tra la durata del contatto tra madre e prole in 
qualsiasi sessione di osservazione e l’età dei cuccioli. Le femmine nello studio di Pal (2005), 
sono risultate in contatto con i loro piccoli per quasi tutti e trenta minuti di osservazione 
durante la prima settimana dopo il parto; esse riposavano anche con i loro cuccioli.  
Il contatto madre-prole è stato osservato persistere per un tempo maggiore rispetto allo studio 
di Rheingold (1963); difatti nello studio di Pal (2005), è stato presente fino alla sesta 
settimana di vita dei cuccioli, per poi ridursi gradatamente a partire dalla settima settimana; 
questa modifica nel comportamento può essere legata sia a fattori ormonali che a modifiche 
nell’aspetto dei cuccioli (Pal, 2005).  
Anche König e Markl (1987), in uno studio condotto su mus domesticus riportano che 
inizialmente la madre trascorreva quasi tutto il suo tempo a contatto con i cuccioli nel nido 
(Williams e Scott, 1953) e non rimaneva senza contatto corporeo con i cuccioli fino al 9° 
giorno post-partum. 
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Dunbar e colleghi (1981), riferiscono attraverso studi condotti su cani di razza beagle, che su 
32 cuccioli testati, le madri hanno un primo contatto con i cuccioli di sesso maschile nel 59 % 
dei casi, mentre con quelli di sesso femminile nel 41% dei casi. 
Quando si trova nella cassa parto, la madre toeletta e allatta i suoi cuccioli frequentemente.  
Il nursing (allattamento), diversamente dal licking, è il comportamento materno che 
caratterizza tutte le specie di mammiferi (Blass e Teicher, 1980; Nowak, 2006). Il pattern del 
nursing è ovviamente molto differente da specie a specie, sia per quanto riguarda la durata (da 
una settimana nella foca dal cappuccio o Cystophora cristata fino a diversi anni nell’uomo), sia 
per quanto riguarda la frequenza (da un episodio di allattamento ogni due giorni nella Tuapaia 
belangeri fino ad un attaccamento permanente al capezzolo nei marsupiali) (Nowak, 2006). 
La funziona più nota del nursing è il nutrimento del neonato, ma esistono molteplici altre 
funzioni che riveste questo comportamento. In alcuni marsupiali, la madre si serve della presa 
del cucciolo al proprio capezzolo per trasportarlo e per allontanarsi rapidamente in caso di 
percezione di pericolo. L’allattamento protegge anche il piccolo da alcune malattie dal 
momento che il colostro, il primo latte prodotto dopo il parto, contiene elevate quantità di 
anticorpi che compensano per l’immaturità del sistema immunitario del neonato (Nowak, 
2006). L’assunzione del colostro è assolutamente necessaria negli ungulati (Nowak, 2006). 
Il nursing è una fonte di contatto materno, il succhiare il latte conforta e calma il cucciolo 
(Blass e Teicher, 1980; Nowak, 2006). 
Il nursing è una attività strettamente correlata al contatto; il contatto è difatti una condizione 
necessaria affinché l’allattamento avvenga (Rheingold, 1963).  
Il nursing viene definito come il momento in cui il cucciolo succhia effettivamente il latte, e 
non quando tiene solo in bocca il capezzolo. Il nursing è una attività complessa, ed è 
composta da un gran numero di componenti quali: la ricerca del capezzolo, il mantenersi 
aggrappato ad esso, lo spingere con le zampe anteriori, il tenere alzata la testa e posizionare 
gli arti posteriori in modo che il movimento della testa e degli arti anteriori sia continuo e 
ritmico. 
Quando un cucciolo perde il capezzolo, la sua attività si incrementa notevolmente, il cucciolo 
spinge e spintona cercando di farsi posto tra gli altri cuccioli, fino a quando finalmente riesce ad 
avere nuovamente il capezzolo nella propria bocca e a riniziare a nutrirsi (Reinghold, 1963). 
Nowak (2006), riferisce che per un neonato, la localizzazione della regione mammaria e 
l’afferrare in bocca il capezzolo è di vitale importanza perché la madre è inizialmente l’unica 
risorsa di nutrimento e di fluidi. 
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Il contatto col pelo materno elicita nel ratto neonato una risposta di rotazione grazie alla quale 
il neonato esplora il corpo della madre, muove la propria testa leteralmente finche non trova 
un capezzolo. Gli stimoli olfattivi che attraggono il piccolo sono quelli derivanti dal liquido 
amniotico e dalla saliva della madre depositata dalla madre durante il parto quando lecca se 
stessa (self-licking). Dopo il primo suckling, le successive localizzazioni del capezzolo da 
parte della prole di ratto sono mediate dall’odore della propria saliva rilasciata sul capezzolo 
nel precedente episodio di poppata (Blass e Teicher, 1980; Nowak, 2006). Anche nel neonato 
umano, sembra che l’odore del seno della madre sia un potente fattore di attrazione per 
l’allattamento. Secondo Nowak (2006), i segnali olfattivi emanati dal seno della madre hanno 
in qualche misura una certa somiglianza con l’odore del fluido amniotico. 
Tutti i comportamenti di nursing e suckling sono diretti al trasferimento di latte dalla 
ghiandola mammaria della madre allo stomaco del neonato. La rimozione di latte dalla 
ghiandola mammaria non è tuttavia un semplice prelievo meccanico, ma richiede anche un 
processo positivo di eiezione del latte nella madre. L’eiezione del latte avviene mediante un 
meccanismo riflesso, ed è un processo attivo ed inconscio. Il riflesso di eiezione del latte è 
comunemente definito “milk let- down” (Broom e Fraser, 2007). 
Il riflesso si manifesta attraverso un improvviso aumento della pressione del latte dopo 
stimolazione, che usualmente include quella delle terminazioni sensitive nervose nel 
capezzolo; l’intero corso del riflesso è un arco neuroendocrino che inizia con una 
stimolazione della mammella e passa per via periferica ed attraverso il sistema nervoso 
centrale, all’ipotalamo e all’ipofisi posteriore, dove l’arco si continua con la produzione di 
ossitocina. L’ossitocina transita attraverso il circolo ematico fino alla mammella, dove si 
verifica un improvviso aumento nella pressione del latte; con lo stabilizzarsi di questa 
pressione, il prelievo passivo di latte attraverso la suzione dell’animale è facilitato. Sembra 
che l’aumento dell’ossitocina nel plasma sia associato ad una sensazione di benessere nella 
femmina di mammifero (Broom e Fraser, 2007). 
Il succhiare il latte promuove espisodi di contatto tra madre e neonato che stimolano e 
mantengono il comportamento materno nella madre. L’esperienza sensoriale dell’allattamento 
infuenza inoltre nel neonato diversi sistemi neurochimici incluso gli oppiodi endogeni e la 
colecistochinina (CCK) (Nowak, 2006). La CCK, che viene rilasciata a livello 
gastrointestinale dopo l’attività di succhiamento del latte, non induce solamente sedazione e 
facilita il sonno ma sembra essere anche coinvolta nell’apprendimento. Nel ratto è stato 
dimostrato che i livelli plasmatici di CCK aumentano significativamente al momento della 
riunione del piccolo con la madre e la somministrazione esogena di CCK diminuisce le 
    38 
 
vocalizzazioni ultrasoniche emesse da piccoli di ratto isolati dalla propria madre (Blass e 
Shide, 1993; Nowak, 2006). 
Benché uno dei principali stimoli al milk let down sia legato ad una stimolazione fisica locale 
vigorosa della ghiandola mammaria, ci possono essere altri fattori, quali ad esempio odori, 
suoni, stimoli visivi, che contribuiscono a ciò; allo stesso modo, rumori forti o altri stimoli 
che disturbano l’animale, possono causare l’entrata in circolo di adrenalina (epinefrina) che, 
agendo direttamente sulla ghiandola mammaria, inibisce l’eiezione di latte (Broom e Fraser, 
2007; Korda e Brewinska, 1976; 1977). 
La stimolazione apportata dal comportamento di suckling da parte dei giovani mammiferi 
induce la secrezione da parte della ghiandola pituitaria dell’ormone responsabile del 
mantenimento della lattazione. 
Un certo numero di esperimenti indicano che gli effetti della stimolazione indotta dal suckling 
causa la secrezione di ossitocina dalla ghiandola pituitaria posteriore che determina l’eiezione 
di latte dalla ghiandola mammaria e induce la produzione di prolattina dall’ipofisi anteriore, 
che stimola a sua volta la produzione di latte nella ghiandola mammaria (Meites e Turner, 
1942; Rosenblatt e Lehrman, 1963; Korda e Brewinska, 1976; 1977).  
Se i piccoli di ratto vengono rimossi dalla loro madre diversi giorni dopo il parto, la 
secrezione di latte si arresta nell’arco di alcuni giorni ed i tubuli galattofori scompaiono poco 
dopo (Rosenblatt e Lehrman, 1963). 
Nella scrofa, i suinetti possono iniziare l’attività di nursing avvicinandosi di propria volontà 
alla mammella della scrofa ed emettendo grugniti forti e profondi oppure, come è più comune 
durante la prima settimana del post-partum, la scrofa si corica, espone le sue mammelle ed 
emette un tipico grugnito che attrae i suinetti alle sue mammelle (Algers e Jensen, 1985; 
Jensen et al., 1991; Algers e Uvnas-Moberg, 2007). Quando la lattazione è stabile, l’eiezione 
del latte ed il suckling avvengono ad intervalli regolari di 45-60 minuti quando tutti i suinetti 
della cucciolata succhiano allo stesso tempo (Fraser, 1977). 
Dopo che il latte è stato consumato, i suinetti riprendono a massaggiare a mammella della 
scrofa, un’attività che può andare avanti per diversi minuti; più tempo è speso dalla prole a 
massaggiare la mammella, più latte viene prodotto dalla scrofa (Algers e Uvnas-Moberg, 2007). 
In alcune specie animali, la madre al primo giorno di nursing può alimentare il neonato ad 
ogni ora del giorno e della notte; più avanti, l’attività di allattamento della prole da parte della 
madre può divenire meno frequente (Broom e Fraser, 2007). 
Nello studio di König e Markl, (1987) condotto su mus musculus, inizialmente era la madre a 
dare l’avvio all’attività di nursing, e spendeva quasi tutto il tempo incurvata sopra i cuccioli 
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all’interno del nido rimanendo sempre in contatto fisico con essi fino almeno al 9°giorno. 
Durante le prime tre settimane, l’allattamento occupava il 92% del tempo dedicato alle cure 
materne. Il nursing iniziò ad essere avviato dai cuccioli a partire dal 13esimo giorno, e sempre 
più frequentemente dal 17esimo-22esimo giorno. (König e Markl, 1987).  
Rosenblatt e Lehrman (1963), riferiscono in base a studi effettuati sui ratti, che la relazione tra 
la madre ed il giovane per quanto concerne il nursing- suckling può essere divisa come nel 
gatto, in tre fasi di sviluppo: nella prima, definita fase neonatale, è la madre ad approcciare i 
piccoli nel nido, li raccoglie, li lecca e li stimola all’attività mentre si approssima a loro 
avvicinandogli la regione mammaria per favorire l’avvicinamento ai capezzoli da parte dei 
cuccioli. Il piccolo inizia a strusciare il muso nella pelliccia della madre finchè non trova il 
capezzolo, e quindi vi si attacca. Questa fase dura fino al 12°-14° giorno dalla nascita. 
Durante la seconda fase il cucciolo inizia ad allontanarsi dal nido; durante queste escursioni, il 
piccolo incontra la madre ed in questa occasione può iniziare a nutrirsi anche al di fuori del 
nido. Più i cuccioli migliorano la loro abilità locomotoria e più aumentano la loro capacità di 
orientamento, più il momento dell’allattamento si sposta dal nido al resto della gabbia. La 
durata della terza fase è più variabile rispetto alle prime due: inizia intorno al 16° giorno e 
continua fino al momento dello svezzamento nella terza quarta settimana dopo il parto. Alla 
fine della terza settimana, il suckling diminuisce nel momento in cui il cucciolo inizia a 
cibarsi con altre fonti di cibo; la disponibilità di cibo gioca dunque un ruolo determinante 
nella rapidità con cui lo svezzamento procede e si sviluppa un tipo di feeling indipendente 
(Blass e Teicher, 1980; Nowak, 2006).  
In uno studio condotto sul topo da Chiang e colleghi (2002), il tempo dedicato 
all’allattamento diminuiva gradualmente con la crescita dei cuccioli durante le prime tre fasi 
della lattazione (fase 1: giorni 1-4, fase 2: giorni 5-8, fase 3: giorni 9-12), e nella quarta fase 
(giorni 13-17) riprendeva a crescere per poi, nella quinta fase (giorni 18-22), diminuire 
nuovamente. Questo andamento rifletterebbe la teoria del conflitto genitore-prole. Nella 
quarta fase, i cuccioli sono abbastanza forti per arrampicarsi sulla madre e aggrapparsi, 
nonostante la madre cerchi di sottrarsi; dalla quinta fase, i cuccioli sarebbero in grado di 
consumare cibo solido e quindi avrebbero meno necessità di nutrirsi dalla madre.  
Secondo Reinghold (1963), nel cane il nursing durante i primi tre giorni di vita dei piccoli è 
osservato per quasi tutti e trenta i minuti di osservazione; la durata e la frequenza dello stesso 
si riduce con l’aumentare dell’età del cucciolo, fino a scomparire dal 45° giorno (7° 
settimana). 
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Nello studio di Pal (2005), effettuato su 5 femmine randage in India, la durata di suzione del 
latte in una sessione di osservazione di 30 min aveva raggiunto un massimo di 27,54 min 
durante la prima settimana per arrivare ad un minimo di 2,22 min durante l’undicesima 
settimana. Durante le prime 5 settimane di vita delle cucciolate, i cuccioli erano visti 
succhiare pressoché in ogni periodo di osservazione di 30 minuti (Pal, 2005). Ovviamente la 
frequenza di allattamento diminuiva via via che i cuccioli crescevano, ma il nursing è stato 
presente fino all’età di 11 settimane (75 giorni). La frequenza e la durata di suzione erano 
diminuite con l'aumentare dell'età e delle dimensioni dei cuccioli, come anche 
precedentemente riportato da Rheingold (1963). 
Un'altra evidenza dello studio di Pal (2005) e Pal e colleghi (2008), era che non era osservata 
nessuna differenza tra cuccioli di sesso femminile e maschile nella frequenza di allattamento. 
Rheighold (1963), osservò che al 20°giorno i cuccioli si dedicano al nursing vigorosamente 
per due-tre minuti a sessione; durante gli ultimi giorni di allattamento, i cuccioli succhiano il 
latte rapidamente per brevi periodi. Il rumore di un cucciolo che sta poppando risveglia spesso 
gli altri che stanno dormendo portandoli ad unirsi al primo. 
All’interno di una cucciolata, esiste una certa variazione nella quantità di latte consumato dai 
diversi cuccioli (Malm e Jensen, 1996). 
Nello studio di Pal e collaboratori (2008), era stata osservata una preferenza da parte dei 
cuccioli, senza differenza di sesso, per i capezzoli più posteriori, in particolare per il quarto 
paio di capezzoli, presumibilmente perché contenenti maggiori quantità di latte. Mentre il 
secondo paio di capezzoli era osservato essere il meno approcciato dai cuccioli.  
Nei cuccioli di pastore scozzese Rheingold (1963) evidenziò una preferenza per un capezzolo 
o paio di capezzoli della madre rispetto ai cuccioli appartenenti alla razza cocker spaniel o 
beagle. 
Nella ricerca condotta da Arteaga e colleghi (2012), in dieci cucciolate di diverse razze canine 
osservate nel loro primo mese di vita, i cuccioli mostravano una preferenza, anche se non 
troppo marcata, per le due paia centrali di capezzoli, probabilmente perché erano le più facili 
da raggiungere e non perché la qualità del latte rilasciata era maggiore rispetto agli altri 
capezzoli. 
Il numero di capezzoli varia tra le diverse specie di mammiferi e riflette le dimensioni della 
cucciolata che quella specie può generare, e i cani hanno un numero di capezzoli 
tendenzialmente più basso rispetto a quello posseduto da altri carnivori (Pal et al., 2008). 
Contrariamente, nessuna preferenza per i capezzoli era stata trovata da Rheingold (1963). 
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Come regola generale, le posture durante l’allattamento sono tipicamente quelle di apertura, 
posizione eretta nelle specie monotoche (come bovino ed equino), posizione in decubito 
laterale nelle specie poliotoche (come cane e gatto). La posizione adottata da una cagna o da 
una gatta è quella che consente un accesso confortevole ai capezzoli da parte di neonati 
relativamente immobili (Broom e Fraser, 2007). 
La scrofa invece giace su di un fianco e nelle prime ore di vita dei piccoli il colostro è 
continuamente a disposizione; il primo maialino nato può andare da un capezzolo ad un altro 
assumendo il colostro (Broom e Fraser, 2007). 
Rheinghold (1963), osservò nel proprio studio che durante il nursing la cagna in alcune 
occasioni modifica la propria postura in risposta alle spinte o al pianto dei cuccioli; essa può 
sdraiarsi, stendersi ulteriormente sul lato, allungarsi o sollevare o estendere una zampa; 
permettendo ai cuccioli di trovare più facilmente i capezzoli. 
Per rendere l’allattamento meno favorevole, la cagna potrebbe occupare posizioni del corpo in 
cui i capezzoli sono difficili da raggiungere, come quando si posizione in decubito sternale 
(Rheingold, 1963; Malm e Jensen, 1996). 
Korda e Brewinska (1976, 1977), riportano che la posizione seduta (sitting) nelle cagne 
oggetto del loro studio, ha iniziato a manifestarsi a partire dal 13esimo giorno in poi. 
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Sempre durante le prime settimana, la cagna è relativamente insistente sul fatto che i cuccioli 
restino nel luogo dove è avvenuto il parto; qualora un cucciolo tenti di uscire dalla cassa parto 
e si allontani da essa, la cagna lo richiamerà e lo riporterà al suo interno (Bleicher, 1962; 
Broom e Fraser, 2007), attraverso il leccamento anogenitale oppure sollevandolo per la 
collottola grazie al riflesso del portage.  
Un simile atteggiamento è mostrato anche dalla femmina di roditore: questa raduna i suoi 
piccoli se si allontanano o vengono rimossi dal nido. Il modo con cui la femmina di roditore 
solleva i suoi piccoli è degno di nota; difatti, questa afferra con cautela il piccolo dalla schiena, 
senza danneggiarlo con i denti estremamente affilati, quindi trasporta il piccolo nuovamente 
all’interno del nido con una caratteristica andatura impettita, tenendo la testa in alto (Carlson, 
2001). 
Rosenblatt e Lehrman (1963), riferiscono attraverso studi condotti sui ratti, che modificando 
l’eco habitat del nido, ad esempio aumentando la temperatura o la luce, la femmina tende ad 
abbandonare il suo nido; pertanto se le condizioni ecologiche del primo luogo la disturbano; 
la femmina tenderà a trasferirsi con i suoi cuccioli in un nuovo nido. 
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Nello studio di Rheingold (1963), solo una femmina era stata vista riportare due volte i 
cuccioli nel nido nei primi tre mesi post-partum. Scott e Fuller (1965) osservarono che delle 
39 femmine oggetto della loro ricerca, solo la metà era vista riportare i cuccioli nella cassa 
parto e solo il 29% di 435 cuccioli in totale era riportata dalla propria madre. 
In uno studio condotto da Dunbar e colleghi (1981), su tre femmine di razza beagle riguardo 
al comportamento di retrieving, furono osservate differenze riguardo a tale comportamento 
nelle madri anlizzate, pur appartenendo i soggetti alla stessa specie e alla stessa razza. I 
cuccioli venivano riportati nel nido senza preferenze di sesso da parte della madre, solo una 
delle tre femmine esibiva un comportamento di riporto anche nei confronti di cuccioli di altre 
femmine, mentre una riportava solamente i propri cuccioli nel nido, mostrando una precisa 
discriminazione e preferenza. Tale comportamento sembra persistere fino a 5 giorni post-
partum nella madre, sebbene è stato osservato che lefemmina possono riportare nel nido 
cuccioli non propri fino a 14 giorni post-.partum (Dunbar et al., 1981). 
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Rosenblatt e Lehrman (1963), evidenziano come in studi effettuati sui ratti, che nella terza 
fase di nursing-suckling i cuccioli seguono la madre mentre questa si muove nella gabbia, si 
infilano sotto di lei alla ricerca dei capezzoli. La madre alcune volte rimane in stazione 
quadrupedale permettendogli di succhiare per un breve periodo, altrimenti, se ben disposta, 
può stendersi e permettergli un attacco al capezzolo ed una suzione di latte più prolungata. Al 
procedere dello svezzamento la madre evita sempre più frequentemente l’approccio dei 
cuccioli o allontanandosi da loro o abbassandosi completamente a terra in modo da occultare 
la regione mammaria; a questo punto il giovane rivolge le sue attenzioni verso altre fonti di 
cibo nelle vicinanze. 
Più lunghe e più intense sono le cure materne nei confronti della prole, migliori sono le 
possibilità di sopravvivenza dei cuccioli, e l’acquisizione di un loro corretto sviluppo 
fisiologico e psicologico non solo a breve termine ma anche a lungo termine, anche se ciò 
significa più tempo di risorse limitate per la madre (Falt e Wilsson, 1979; Poindron, 2005; 
Broom e Fraser, 2007). I benefici di rimanere con la propria madre dopo lo svezzamento sono 
stati dimostrati sperimentalmente. Cuccioli di cane che stanno con la madre dalla sesta alla 
decima settimana di vita, dimostrano un migliore sviluppo delle abilità motorie e sono più agili 
e si stressano meno se sottoposti ad isolamento (Falt e Wilsson, 1979; Broom e Fraser, 2007). 
Nei roditori, il comportamento materno inizia a diminuire quando la prole diventa più attiva 
ed inizia a somigliare maggiormente ad un animale adulto; intorno al 16°-18° giorno dopo la 
nascita, la prole è già in grado di prendersi cura di sé stessa agevolmente e procurarsi il cibo 
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necessario. A questo punto la madre smette di radunare i figli che lasciano il nido e finisce per 
allontanarsi da loro, se cercano di farsi allattare (Carlson, 2001). 
L’età in cui viene collocato lo svezzamento in mus musculus è intorno al giorno 23esimo, 
quando è osservata una caduta dell’attività dei allattamento a meno dell’1% (Weber e Olsson, 
2008). Williams e Scott (1953) sostengono che, in condizioni di laboratorio, lo svezzamento 
in mus musculus dovrebbe avvenire intorno al 25esimo giorno per consentire il normale 
sviluppo comportamentale di cuccioli. 
Studi sul comportamento materno delle cagne hanno dimostrato che, nel caso in cui alcuni 
neonati non si sviluppino in maniera corretta ed abbiano quindi dei difetti quali ad esempio 
una bassa temperatura corporea, mancanza di movimenti, o per qualche altra ragione non nota, 
la cagna potrà arrivare a rifiutare quegli stessi cuccioli; questo rifiuto potrà essere espresso 
ignorando il cucciolo, tentando di spingerlo fuori dalla cassa parto, uccidendolo e 
seppellendolo al di fuori della stessa. Questo comportamento, che può sembrare sconvolgente, 
in natura è atto a minimizzare l’attrazione di predatori verso gli altri giovani sani, e ad evitare 
l’eccessiva spesa di energie da parte della madre nei confronti di un cucciolo che 
probabilmente non ha chance di sopravvivenza a lungo termine (Broom e Fraser, 2007). 
In condizioni normali, al momento in cui i cuccioli iniziano a crescere, la cagna inizia a 
spendere meno tempo con loro. In parte questo cambiamento graduale nel comportamento 
può essere causato sia da un cambiamento ormonale, sia da modifiche fisiche nella prole. 
Scambiando alcuni cuccioli della cagna con altri più giovani appartenenti ad un’altra 
cucciolata, si viene a verificare un grosso cambiamento nel suo comportamento: tutti gli indici 
di comportamento materno incrementano nuovamente, dal nursing al licking e contact (Korda 
e Brewinska, 1976; Broom e Fraser, 2007). 
In particolare, nello studio di Korda e Brewinska (1976; 1977), sostituendo parzialmente i 
cuccioli di una cucciolata di 15 giorni di vita, con cuccioli estranei di 2-4 giorni di vita, si 
determinava nelle femmine oggetto dello studio una tendenza a regredire al comportamento di 
cure materne tipico dei primi giorni post-partum. In altre parole, al 15esimo e 16esimo giorno 
le femmine si comportavano nuovamente come se i nuovi cuccioli introdotti fossero i loro 
veri cuccioli, aumentando notevolmente la frequenza di allattamento, di leccamento e di 
contatto coi cuccioli fino ai livelli dei primi giorni post-partum. 
Quando i cuccioli di cane hanno circa quattro settimane di vita, avvengono dei cambiamenti 
nell’interazione madre-cucciolo: la madre sta fuori dalla cassa parto sempre più spesso e per 
maggiore tempo, ed è sempre meno probabile che risponda ai tentativi dei cuccioli di 
succhiare, tenendo frequentemente una stazione quadrupedale; essa può divenire anche più 
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aggressiva nei confronti dei giovani, utilizzando un morso inibito, per ridurre i loro tentativi 
di poppare (Wilsson, 1984). Le sue azioni sono solitamente seguite da risposta di 
sottomissione da parte dei cuccioli, alla quale la madre risponde leccandoli (Korda e 
Brewinska, 1976; 1977; Wilsson, 1984; Broom e Fraser, 2007). I cuccioli possono comunque 
continuare a nutrirsi fino alle 10, 11 settimane, dedicando al nursing un tempo minimo di 2.22 
minuti a sessione (Pal, 2005; Broom e Fraser, 2007). 
Durante il passaggio dall’alimentazione liquida a quella solida, i canidi possiedono evoluti 
rituali di alimentazione con la madre che rigurgita la carne parzialmente digerita per 
alimentare il giovane animale in prossimità del periodo di svezzamento (Kleiman e Eisenberg, 
1973; Martins, 1949; Scott e Marston, 1950; Rheingold, 1963; Malm, 1995). Questo 
comportamento serve probabilmente ad introdurre il cucciolo ad un’alimentazione solida e 
come supplemento della loro dieta in attesa che essi diventino capaci di alimentarsi da soli 
(Pal, 2005). 
Lo svezzamento comincia quindi quando la madre inizia ad allontanarsi sempre più dai 
cuccioli che cercano di succhiare (Fox, 1972). Nei cani, questo si verifica durante la 4° o 5° 
settimana, e l’allattamento gradualmente si riduce fino alla 7° o l’8° settimana.  
L’allontanamento dai cuccioli da parte della madre può essere visto come il primo 
comportamento di separazione. Nonostante vi sia un’elevata variabilità tra le cucciolate nel 
comportamento delle singole madri, l’allontanamento della madre a partire dalla terza 
settimana di vita della cucciolata, è evidente in ogni cucciolata (Rheingold, 1963). 
Wilsson (1984), studiò le interazioni tra la madre e il cucciolo durante lo svezzamento in 17 
cucciolate di pastore tedesco. Durante la fine della terza settimana, tutti i cuccioli erano capaci 
di stabilire un contatto con la madre ovunque all’interno della cassa parto. Da quel momento, 
la madre lasciava la cucciolata sempre più spesso e veniva osservata talvolta allontanarsi dai 
cuccioli quando questi tentavano di succhiare. Durante la terza e quarta settimana, la maggior 
parte dell’allattamento veniva effettuato in posizione quadrupedale da parte della madre 
(standing), postura che rende difficile il raggiungimento dei capezzoli. L’allattamento inoltre 
diventava sempre più breve in durata e frequenza.  
Durante la quarta settimana, le madri erano osservate allontanarsi dai cuccioli sempre più 
frequentemente; sempre durante la quarta settimana, 8 delle 17 madri oggetto dello studio, 
prendevano il muso o la testa dei cuccioli nella loro bocca quando questi cercavano di 
attaccarsi ai capezzoli (Wilsson, 1984).  
Dalla quinta settimana, questo morso inibito era spesso preceduto da ringhio o da 
sollevamento del labbro ed esibizione dei denti, e mostrato quando i cuccioli cercavano di 
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attaccarsi ai capezzoli o quando la madre interpretava il contatto di un cucciolo come un 
tentativo di attaccarsi alla madre per nutrirsi (Wilsson, 1984). 
Durante la 6°-8° settimana in particolare, alcune femmine erano osservate anche punire i loro 
cuccioli attraverso il morso inibito quando questi giocavano troppo rudemente o 
violentemente (Wilsson, 1984; Rheingold, 1963).  
Appena i cuccioli, a seguito del morso inibito, smettevano di succhiare o rispondevano 
evitando la madre, questa spesso era vista leccare o mordicchiare il loro mantello. 
Questi due comportamenti della madre, leccare o mordicchiare il mantello dei cuccioli, erano 
stati visti per la prima volta rispettivamente durante la terza e la quarta settimana post-partum,e 
la frequenza di entrambi aumentava durante il periodo di osservazione (Wilsson, 1984). 
Il morso inibito era dunque il mezzo più utilizzato dalla madre per scoraggiare i cuccioli dal 
succhiare il latte dai capezzoli e raggiungeva l’espressione massima durante la 7°settimana, 
come osservato dalla stessa Rheingold (1963), la quale affermò che la punizione da parte della 
madre raggiungeva il picco intorno ai giorni 43-54 post-partum. 
Wilsson (1984) osservò notevoli differenze nello stile di svezzamento e nelle punizioni inflitte 
ai cuccioli tra madri della stessa razza e tra madri di razze diverse, in accordo con quanto 
osservato da Rheingold (1963). 
E’ probabile che sia la quantità di allattamento ricevuto e il tempo dedicato allo svezzamento, 
così come le interazioni tra la madre e la cucciolata, abbiano degli effetti permanenti sul 
comportamento dei cuccioli.  
Scott e Fuller (1965), nei loro studi effettuati a Bar Harbor, trovarono diversi effetti materni 
sullo comportamento del cucciolo, ad esempio, la madre era in grado di influenzare 
l’attrazione e la reazione alla manipolazione da parte dell’uomo a 13 e 15 settimane, e anche 
l’emotività del cucciolo in generale (Wilsson, 1984). 
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Spesso le gatte possono occuparsi dei gattini di un’altra madre o allevarli in comune. Anche le 
femmine di topo o di ratto accettano tutti i piccoli che gli vengono offerti, se sono 
sufficientemente giovani (Carlson, 2001). 
La femmina di ratto alleva qualsiasi piccolo si trovi all’interno del suo nido, manifestando un 
attaccamento generico, non selettivo, nei confronti dei neonati (Lèvy et al., 1996; Marazziti et 
al., 2008); difatti, sebbene siano capaci di discriminare i propri piccoli da quelli di un’altra 
madre, questa discriminazione non le inibisce dall’elargire cure parentali a cuccioli estranei 
(Beach e Jaynes, 1956a; Ostermeyer e Elwood, 1983; Rosenblatt e Lehrman, 1963; Numan e 
Insel, 2003).  
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Il comportamento materno nelle pecore è molto diverso da quello mostrato dai roditori, in quato 
queste hanno un legame selettivo con i propri agnelli alla nascita e rifiutano qualsiasi tentativo 
di approccio da parte di agnelli estranei (Numan e Insel, 2003).  
L’adozione di cuccioli non è di norma un problema per una cagna con una sua cucciolata, 
anche se i cuccioli che devono essere adottati sono di poche settimane più grandi dei suoi; 
poiché tutti i lupi all’interno di un branco partecipano alle cure dei cuccioli, e sono tutti 
geneticamente parte della stessa famiglia, non ci sarebbe un vantaggio per una femmina di 
lupo nel riconoscere solo ed esclusivamente i propri cuccioli. Questo comportamento dei lupi 
viene riprodotto in parte dai nostri cani moderni (Broom e Fraser, 2007). 
Femmine di lupo imparentate tra loro possono stare a guardare e giocare con i giovani mentre 
la loro madre è a caccia; in caso di false gravidanze, queste femmine sono anche in grado di 
produrre latte e quindi possono anche allattare i cuccioli. Questo comportamento di 
partecipazione nella gestione dei piccoli è meno frequente nel cane, ma la ragione può essere 
in funzione di come sono tenuti i cani di proprietà (una mancanza di opportunità), piuttosto 
che a un’assenza di comportamento (Broom e Fraser, 2007). 
Il comportamento materno in primati non umani 
Studi effettuati su primati non umani, nello specifico scimmie di macaco rhesus, hanno 
dimostrato che il sistema affettivo materno può essere descritto più adeguatamente in termini 
di fasi sequenziali. Le fasi sono tre, e la delineazione temporale di tutte e tre le fasi dipende da 
una notevole varietà di fattori, quali l’ambiente fisico e sociale di vita dell’animale, la sua 
storia di vita, precedenti gravidanze ed esperienze con precedenti piccoli, fattori 
endocrinologici ecc. Le tre principali fasi materne sono: la prima, di attaccamento e 
protezione, la seconda, di ambivalenza, la terza, di separazione e rifiuto. Lo stadio di 
attaccamento e protezione è caratterizzato da risposte materne che sono quasi totalmente 
positive, che includono il cradling (cullare il cucciolo), nursing, grooming, frenare i tentativi 
di allontanarsi del piccolo e recuperarlo se esso si allontana (Harlow et al., 1963). 
Durante gli spostamenti ad esempio per la ricerca di cibo, la madre primate porta con sé il 
neonato sia sul suo ventre o sul suo dorso, a seconda dello stadio di sviluppo del piccolo 
(Numan e Insel, 2003). 
Nel corso della fase di attaccamento e protezione, la madre spesso tiene il cucciolo poggiato 
sul suo ventre o lo culla tra le sue braccia o gambe; la frequenza di questi due comportamenti, 
inizialmente alta, tende a ridursi progressivamente dopo il primo mese di vita e diventa 
relativamente infrequente a partire dal terzo mese. Indubbiamente in parte questo risultato è 
legato ad una maggiore mobilità del neonato, ma riflette anche una graduale cessazione della 
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prima fase delle cure materne. Il contatto con il capezzolo per alimentarsi è molto frequente 
durante la fase di attaccamento-protezione, mentre diviene relativamente infrequente a partire 
dal terzo mese di vita del cucciolo, pur continuando anche se sempre con minore frequenza 
per un considerevole periodo di tempo, anche in alcuni casi fino ai diciotto mesi post partum. 
Durante il terzo mese la madre può alcune volte richiamare il piccolo se questo si allontana, 
attraverso due particolari meccanismi di comunicazione, classificati come il “silly grin 
response” (sorriso sciocco) e “affectional present”; il primo meccanismo di comunicazione è 
stato notato meno rispetto al secondo, che è caratterizzato dall’assunzione di una postura che è 
a volte indistinguibile da quella presente nel modello sessuale femminile. 
La seconda fase, quella dell’ambivalenza, include sia risposte positive che negative da parte 
della madre nei confronti del cucciolo, che si mostrano più o meno in eguale frequenza. Tra le 
risposte negative si hanno morsi, percosse, stringere e tirare il pelo e ostacolare i tentativi del 
piccolo di avere un contatto fisico con la madre. Anche la fase di ambivalenza si sviluppa 
gradatamente, ci sono diversi criteri che possono essere usati per valutare questa transizione, e 
tra questi l’atteggiamento minaccioso della femmina e la punizione materna. La punizione 
materna risulta inesistente durante i primi due mesi di vita e si presenta raramente durante il 
terzo mese, mentre tende a subire un incremento durante il quarto-quinto mese dalla nascita, 
per poi subire un decremento dopo il quinto mese in relazione all’acquisizione della capacità 
da parte del neonato di evitare la punizione. La terza fase, quella di separazione, come implica 
il nome, è caratterizzata dal termine graduale del contatto fisico tra la madre ed il cucciolo. In 
natura la madre può attivamente proteggere il piccolo in caso di emergenza anche dopo la 
separazione fisica da esso, il che suggerisce un ritardo temporale tra la quasi completa 
separazione fisica e la completa separazione psicologica dal piccolo. In natura, la separazione 
fisica tra la madre di macaco rhesus ed il suo piccolo prende posto al momento in cui la madre 
partorisce un nuovo cucciolo, generalmente un anno dopo la nascita del precedente; 
nonostante ciò, il piccolo allontanato viene osservato stare nelle vicinanze della madre per un 
periodo addizionale di tempo prima che la separazione psicologica diventi completa (Harlow 
et al., 1963). 
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Pochi studi sono stati condotti sulla specie canina per descrivere le cure materne da un punto 
di vista quantitativo e qualitativo nelle prime settimane post-partum (Reinghold, 1963; Pal, 
2005), e nessuno di questi ha preso in considerazione l’esperienza riproduttiva della femmina. 
Può avere senso ipotizzare che un’esperienza materna iniziale abbia un impatto sulla futura 
competenza ed efficienza materna, dal momento in cui una madre con esperienza dovrebbe aver 
imparato come gestire al meglio il proprio neonato (Numan e Insel, 2003; Poindron, 2005). 
Broom e Fraser (2007), riferiscono che certi aspetti delle cure materne mostrano dei 
miglioramenti con i parti successivi.  
Nei mammiferi l’abilità della madre nel manifestare un corretto comportamento materno e 
quindi l’indice di sopravvivenza dei cuccioli, aumenta in funzione del numero di parti 
affrontatati e delle capacità materne trasmesse in maniera non genomica dalla propria madre 
(Poindron, 2005). 
Un miglioramento nel comportamento materno tra il primo parto ed il successivo è stato ben 
documentato nelle pecore (Poindron, 1995; Houpt, 2011); infatti i problemi comportamentali 
materni al momento del parto possono essere osservati nel 50% o più delle pecore primipare. 
Pecore primipare sottoposte a taglio cesareo, rifiutano sistematicamente i loro agnelli, mentre 
pecore pluripare sottoposte alla medesima procedura, accettano prontamente il loro neonato, 
indicando l’importanza in questa specie di una precedente esperienza riproduttiva (Numan e 
Insel, 2003; Houpt, 2011). 
Altri studi, d’altra parte, hanno mostrato che l’esperienza della maternità non ha alcun effetto 
sul comportamento materno o sulla relazione madre-neonato.  
Anche le scimmie orfane (“motherless mothers monkeys”), sembrano comportarsi non 
adeguatamente verso il loro primo cucciolo per poi migliorare notevolmente nelle cure 
materne con la nascita del secondo cucciolo (Ruppenthal et al., 1976; Kemps et al., 1989). 
Diversi ricercatori, attraverso esperimenti condotti in animali di laboratorio o in condizioni di 
cattività, hanno osservato gli effetti del numero dei parti sul comportamento materno in 
femmine di roditore e di altre specie di mammiferi, ma i risultati purtroppo sono spesso 
contraddittori (Numan e Insel, 2003). 
La sopravvivenza della cucciolata e l’aumento di peso dei cuccioli sembrano migliorare 
significativamente con l'esperienza della madre, come evidenziato nel topo delle dune o 
peromyscus polionotus (Margulis et al., 2005), nel ratto (Cohen e Bridges, 1981), nel topo 
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(Brown et al., 1999), nei callitricidi (Tardif et al., 1984); nei gerbilli (Salo e French, 1989); 
nei cercopitechi (Fairbanks, 1990), e nelle arvicole delle praterie (Wang e Novak, 1994). 
Brown e colleghi (1999), osservarono che maggiore era il grado di esperienza della madre, 
maggiore era il tasso di sopravvivenza e l’incremento di peso dei cuccioli. Difatti, in molti 
mammiferi, le femmine primipare hanno minor successo nell’allevamento della prole, sia in 
termini di peso alla nascita che di numero totale di cuccioli sopravvissuti (Wang e Novak, 1994).  
Brown e colleghi (1999), trovarono delle differenze tra i ceppi di topo C57BL/6J e DBA/2J 
per quanto riguarda le cure materne nella prima cucciolata, che si azzeravano successivamente 
con la seconda cucciolata. In particolare, se indisturbate, le madri DBA/2J spendevano più 
tempo a contatto coi cuccioli e allattandoli rispetto alle madri C57BL/6J, le quali invece 
spendevano più tempo a riportare i cuccioli nel nido rispetto alle prime. Inoltre la 
sopravvivenza dei cuccioli era maggiore per le madri DBA/2J. Tali autori suggeriscono che 
queste diversità siano legate ad aspetti genetici e a differenze neuroanatomiche a livello 
dell’area preottica mediale (ampiamente riconosciuta per svolgere un ruolo importante nel 
controllo del comportamento materno), tra i due ceppi di topo. 
Swanson e Campbell (1979), compararono nel criceto dorato il comportamento materno in 
femmine durante la gestazione e nei 24 giorni di lattazione successivi al parto, nei confronti, 
rispettivamente, della loro prima e seconda nidiata. Le madri primipare mostrarono in modo 
significativo un maggiore livello di sniffing e licking dei cuccioli rispetto a quello mostrato 
dalle pluripare; nonostante questa piccola differenza, la composizione globale del 
comportamento materno (ad esempio quantità di cure e costruzione del nido) non presentava 
differenze tra i due gruppi. I risultati di questi autori concordano con altri studi su femmine di 
ratto primipare che esibivano livelli identici di cure materne rispetto alle madri pluripare 
(Wiesner e Sheard, 1933; Beach e Jaynes, 1956a; Rosenblatt e Lehrman, 1963).  
Moltz e Robbins (1965), non riportano differenze nella durata del nursing, mantenendosi 
questo ad un livello abbastanza alto per l’intero periodo di allattamento, sia nelle madri 
primipare che pluripare.  
Carlier e Noirot (1965) nel ratto, Swanson e Campbell (1979) nel criceto dorato, e Bienest-
Noirot (1961) nel topo, riscontrarono che il comportamento di riporto della prole (retrieving 
behaviour) era migliore nelle madri pluripare rispetto a quello delle madri primipare; le 
femmine multipare recuperavano più rapidamente e con meno rischio di cadute i loro piccoli, 
contrariamente però con quanto osservato da Beach e Jaynes (1965a), Moltz e Robbins (1965), 
e Wiesner e Sheard (1933), che invece non osservarono in ratti di laboratorio (rattus 
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norvegicus) differenze nella velocità di recupero dei cuccioli tra femmine primipare e 
multipare. 
E’ comunque importante sottolineare che le madri primipare nello studio di Carlier e Noirot 
(1965), e Swanson e Campbell (1979), differivano dalle pluripare per età, dimensioni e forza 
fisica, e pertanto maggiormente in grado di riportare i cuccioli al nido.  
Le madri al primo parto sono in genere più giovani rispetto alle femmine pluripare e dunque 
l’età materna, piuttosto che il numero di parti, potrebbe risultare una variabile importante nel 
determinare la competenza del comportamento materno nella femmina (Numan e Insel, 2003; 
Schino et al., 1995). 
Diversi studi hanno confrontato il comportamento materno di scimmie primipare e pluripare, 
riportando che le madri pluripare tendono ad essere meno protettive e ad avere un maggiore 
tasso di rigetto nei confronti dei propri neonati rispetto a madri primipare (Seay, 1966; 
Mitchell e Stevens, 1968; Mitchell e Brandt, 1970; Kuyk et al., 1977; Hooley e Simpson, 
1981; Fairbanks, 1988; Tanaka, 1998); purtroppo nessuno di questi studi ha considerato i 
possibili effetti dell’età materna sulle differenze comportamentali rilevate, pertanto non si può 
escludere che in alcuni o in tutti gli studi sopra citati, gli effetti attribuiti all’esperienza 
materna fossero in realtà causati dall’età delle madri (Schino et al., 1995). 
Schino e colleghi (1995), hanno infatti ipotizzato che i cambiamenti fisiologici e psicologici 
associati ad una piena maturazione, fanno sì che una femmina di macaco risulti meno ansiosa, 
abbia una competenza maggiore nel far fronte a condizioni stressanti legate all’allevamento 
dei piccoli e abbia una migliore capacità di individuare situazioni sociali potenzialmente 
minacciose per il proprio neonato. Sembra pertanto che nei primati, quando l’esperienza 
riproduttiva o il numero di parti sono mantenuti costanti, la protezione nei confronti della 
propria prole e il contatto con essa tenda a ridursi con l’età e la maturazione delle madre.  
Questo è in contrasto con quanto riferito da altri autori che hanno riscontrato che nelle 
scimmie, la protezione e restrizione nelle madri primipare è il risultato di una iper-attenzione 
associata all’ansia e suscitata dalla novità di avere un neonato proprio (Kemps e Timmermans, 
1984). Dall’esperienza con il proprio piccolo e quindi con i parti successivi, la madre di 
scimmia impara a comportarsi in maniera via via più “rilassata” nei confronti del neonato, 
consentendo l’emancipazione di questo ad una età più precoce rispetto a madri inesperte al 
loro primo figlio (Kemps et al., 1989). 
Nello studio effettuato da Hooley e Simpson (1981), le madri di scimmia primipare erano più 
giovani rispetto alle madri pluripare ed erano anche maggiormente nervose e meno sicure di 
sé; tutte le madri mostrarono comunque adeguate cure materne e dunque, come suggerito da 
    51 
 
precedenti lavori (Rosenblatt e Lehrman, 1963; Seay, 1966; White e Hinde, 1975), 
l’inesperienza di per sé non sembra dunque una condizione sufficiente per determinare se una 
madre è competente o meno nel prendersi cura della prole.  
La mancanza di esperienza nelle femmine di scimmia può essere sufficiente a determinare 
inizialmente uno stato d’ansia nelle madri ma anche lo stress generato dall’ambiente sociale 
(Silk, 1980) deve essere tenuto in considerazione quando si parla di primati non umani 
(Hooley e Simpson, 1981). 
Ci sono prove che il livello di protezione materna sia strettamente correlato con misure 
oggettive di ansia nelle scimmie macaco rhesus (Maestripieri, 1993); una madre molto 
emotiva può essere più protettiva e restrittiva nei confronti del suo neonato e costantemente 
vigile per quanto riguarda gli altri aspetti del suo ambiente (Fairbanks, 1996); femmine 
pluripare invece imparano velocemente a distinguere minacce “reali” da minacce “artificiali” 
(Kinsley, 2008). 
Sembra che le madri pluripare siano più competenti nell’allevamento della prole rispetto alle 
primipare essendo, per esempio, meno ansiose e maggiormente capaci di reagire in maniera 
equilibrata alle situazioni avverse (Kinsley, 2008). Questo avverrebbe perché le madri al 
primo parto, rispetto alle pluripare, hanno una minore espressione del mRNA per le subunità 
dei recettori GABA nell’amigdale e nell’area preottica mediale che mediano le reazioni allo 
stress, però le primipare hanno, rispetto alle nullipare, un numero maggiore di recettori per la 
prolattina nell’area preottica mediale che favorisce una migliore reazione allo stress. Femmine 
di ratto primipare hanno una maggiore resistenza allo stress ed una minore ansia rispetto a 
ratti femmine che non hanno mai sperimentato la maternità (vergini o nullipare). 
Quindi le esperienze riproduttive alterano i meccanismi neurali e fisiologici implicati nelle 
risposte adattative e migliorano, dunque, tali competenze attenuando le riposte non funzionali 
allo stress. 
A seguito dell’esposizione ai neonati al momento del parto, una femmina di topo primipara 
manifesterà velocemente il comportamento materno quando esposta ad una nuova cucciolata 
in un periodo successivo (Scanlan et al., 2006). Questo mantenimento di comportamento 
materno è legato ad una “memoria materna” (Poindron, 2005). Oltre alla femmina che ha 
partorito, anche femmine di ratto nullipare possono essere indotte a mostrare un 
comportamento materno dopo 5-7 giorni di esposizione a cuccioli adottivi (Rosenblatt, 1967; 
Scanlan et al., 2006); una volta che questo comportamento è stabilito, le femmine possono 
manifestare il mantenimento di questo comportamento, o memoria materna, quando riesposte 
ad altri cuccioli (Cohen e Bridges, 1981; Bridges e Scanlan, 2005; Scanlan et al., 2006). 
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Come è stato dimostrato nei roditori, questo avviene perché gli ormoni prodotti durante la 
gravidanza e nel periodo post-partum inducono dei cambiamenti morfologici nelle aree 
cerebrali associate allo sviluppo delle funzioni cognitive come l’ippocampo e l’area preottica 
mediale e nel bulbo olfattivo con aumento delle dimensioni cellulari e ampliamento 
dell’estensione delle ramificazioni dendritiche (Shen et al., 2013). 
Recenti scoperte hanno dimostrato però che la memoria materna svanisce nel tempo nelle 
femmine di ratto nullipare; il tempo con cui il comportamento materno veniva “perso”, 
sembra correlato all’intervallo di tempo tra l’esperienza materna iniziale e il periodo in cui le 
femmine venivano ritestate per valutare la presenza/assenza di tale comportamento (Bridges e 
Scanlan, 2005; Scanlan et al., 2006). Da questi studi è stato evidenziato che la memoria 
materna in femmine nullipare, acquisita in soli due giorni di contatto con i cuccioli, scompare 
dopo circa 80 giorni dall’induzione iniziale del comportamento, se queste vengono tenute 
isolate da neonati; non sorprendentemente le madri primipare esibiscono un mantenimento del 
comportamento materno per un periodo più prolungato rispetto che le femmine nullipare 
(Scanlan et al., 2006). 
Jacobs e Moss (1976), hanno riscontrato che le madri umane spendono significativamente 
meno tempo nelle interazioni sociali e nelle manifestazioni di affetto con i loro secondogeniti 
rispetto a quanto hanno fatto con i loro primogeniti; i genitori oggetto di tali ricerche hanno 
inoltre riferito che erano più concentrati e più protettivi nei confronti del loro primogenito ed 
erano invece più rilassati con il loro secondo figlio (Mcarthur, 1956). I secondogeniti vengono 
allevati in maniera più permissiva rispetto ai primogeniti, e madri primipare di scimmie 
macaco rhesus appaiono più preoccupate nei confronti dei loro piccoli (Mitchell e Stevens, 
1969; Hooley e Simpson, 1981). 
A tal proposito molti studi effettuati non sull’uomo indicano che nel periodo del post-partum, 
i livelli di ansia e di stress decrescono nelle pluripare rispetto alle primipare (Kinsley, 2008); 
in particolare, confrontando femmine di ratto gravide con femmine non gravide, si è osservato 
che femmine a 19-21 giorni di gravidanza e femmine primipare presentano un significativo 
decremento dell’espressione dei geni fos mRNA nelle aree del cervello associate 
all’attivazione e alla regolazione dello stress, rispetto a femmine nullipare. L’attività diminuita 
in queste aree del cervello è correlata con una diminuzione dei comportamenti correlati 
all’ansia (Wartella et al., 2003).  
Ratti femmina che hanno avuto una sola gravidanza (primipare), o gravidanze multiple 
(pluripare), mostrano una ridotta risposta allo stress in generale, una diminuzione di paura e 
ansia, avanzate capacità di apprendimento e memoria, e una maggiore competenza predatoria 
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rispetto a femmine che non hanno sperimentato la maternità (Rima et al., 2009; Macbeth e 
Luine, 2010), risultando così più efficienti (Numan e Insel 2003) nell’allevamento della prole 
perché capaci di reagire in maniera equilibrata alle situazioni avverse (Kinsley, 2008).  
Studi sempre effettuati su roditori, indicano che questi effetti sono ulteriormente migliorati 
con il numero di parti (Paris e Frye, 2008; Rima et al., 2009) e non sono transitori, ma 
determinano un cambiamento permanente nella madre (Macbeth e Luine, 2010). Le 
esperienze riproduttive nelle femmine ne incrementano le performances cognitive, persistendo 
nel tempo (Macbeth e Luine, 2010; Kinsley, 2008). Infatti la riproduzione, la gravidanza e la 
nascita dei piccoli determinano alterazioni fisiologiche ed endocrine che possono determinare 
anche variazioni delle funzioni cognitive agendo sul cervello, in modo da aumentare le 
dimensioni delle cellule cerebrali, estendendo la lunghezza dei dendriti neuronali e alterando 
la neurogenesi in molte aree cerebrali. 
Per esempio, le esperienze riproduttive inducono variazioni morfologiche nel bulbo olfattivo e 
l’olfatto risulta essere molto importante per le madri nel riconoscimento dei piccoli ed in 
generale per l’attivazione delle funzioni mnemoniche migliorando quindi le loro capacità 
materne.  
Tutto questo incrementa le competenze della madre e la sopravvivenza della prole, alla quale, 
queste caratteristiche positive, vengono trasmesse in maniera epigenetica 
Altre variazioni si hanno nell’ippocampo dove le fluttuazioni degli ormoni stereoidei, come 
l’estradiolo o il progesterone, modulano la concentrazione e l’estensione delle ramificazioni 
dendritiche nella regione CA1 dell’ippocampo, aumentando quindi la funzione sinaptica, 
potenziando il long-term potentiation (LTP), e incrementando i livelli dei fattori neurotrofici 
nella regione CA1, favorendo la plasticità e la trasmissione sinaptica nella corteccia 
prefrontale e nella area preottica (Macbeth e Luine, 2010; Champagne et al., 2008).  
E’ noto che l’espressione dei recettori per l’estradiolo aumenta nel topo con l’esperienza 
riproduttiva (Poindron, 2005). Questo è il caso anche della pecora, nella quale non aumenta 
solo l’espressione dei recettori per l’ossitocina nell’area preottica mediale (MPOA), e nel 
nucleo paravetricolare dell’ipotalamo (PVN), ma anche l’espressione dei recettori per 
l’ossitocina (Poindron, 2005). 
Anche se i meccanismi molecolari alla base di questi effetti non sono noti, è possibile dire che 
le variazioni dei livelli ormonali, dell’espressione dei recettori stereoidei e della regolazione 
dei geni associati a questi cambiamenti, che si realizzano durante le fasi riproduttive, 
inducono anche alterazioni delle funzioni cognitive determinando neuropalsticità cerebrale.  
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Wartella e colleghi (2003) hanno riportato che le femmine pluripare presentano modificazioni 
neurali anche a livello dell’amigdala che determinano migliori capacità di gestire la paura e 
l’emotività. 
Infatti, nei roditori, le madri con esperienza maggiore sono meno ansiose (Kinsley, 2008), 
hanno più bassi livelli di corticosterone in circolo (Pawluski et al., 2009) e partoriscono 
cuccioli meno paurosi, che si cimentano prima dei figli di madri primipare nell’esplorazione 
dell’ambiente che circonda il nido (Wright e Bell, 1978). 
aggiungere biblio su effetti del parto nelle capacità cognitive delle madri. 
Negli studi riguardanti le manipolazioni sui piccoli di roditore, il ritorno di cuccioli stressati al 
nido induce un aumento a breve termine delle cure materne (Wright e Bell, 1978), e l’effetto 
delle manipolazioni stesse sembra influire maggiormente sulle madri primipare piuttosto che 
su quelle pluripare. Gli autori riportano infatti che le madri pluripare erano risultate 
responsive al rientro nel nido di cuccioli manipolati solo per i primi due giorni di trattamento, 
contrariamente alle madri primipare che sono invece risultate sensibili a tali stimolazioni per 
tutto il periodo di osservazione, offrendo ai cuccioli rientrati nel nido dopo le manipolazioni 
elevate quantità di cure materne.  
Nello stesso studio, le madri pluripare si erano abituate ai segnali di stress dei cuccioli e non 
avevano più risposto al ritorno dei piccoli stressati al nido con un incremento del tempo 
trascorso in posizione di allattamento, ma avevano mantenuto una frequenza abbastanza 
stabile di tale postura per l’intero periodo pre-svezzamento, indipendentemente dalle 
stimolazioni apportate al cucciolo.  
E’ stato dimostrato in diversi studi sui roditori e sulle donne, che le madri pluripare hanno 
livelli di corticosterone libero più bassi rispetto a femmine primipare (Pawluski et al., 2009), 
probabilmente perché il corticosterone avrebbe il ruolo di attivare i circuiti neurali che 
inducono il comportamento materno creandone memoria nelle successive gravidanze e 
promuovendo la produzione di latte.  
Pawluski e colleghi (2009), hanno dimostrato che l’esperienza riproduttiva ha differenti effetti 
sul corticosterone sierico e sui livelli di CBG (corticosteroid-binding globulin) nelle madri, 
che sembrerebbero essere alla base delle proprietà ansiolitiche della multiparità (Macbeth e 
Luine, 2010). Vi è un marcato aumento dei livelli basali di corticosterone il primo giorno 
post-partum e una riduzione di CBG durante l’allattamento che è maggiore nelle femmine 
primipare rispetto alle pluripare. Questo aumento dei livelli di corticosterone in circolazione è 
positivamente correlato con il licking (leccamento del cucciolo) durante il periodo post-
partum, inoltre, i livelli di CBG durante la tarda gestazione sono correlati positivamente con il 
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nursing durante il primo periodo post-partum e col tempo trascorso nel nido. E’ possibile che 
sia necessario un maggiore aumento di corticosterone durante il periodo post-partum per 
alterare in maniera permanente i circuiti neurali, sviluppare la memoria materna a lungo 
termine, facilitare la produzione di latte, e mantenere un adeguato comportamento materno 
nelle femmine di roditore primipare, ma non nelle femmine pluripare o sensibilizzate 
(Pawluski et al., 2009). 
Significativi livelli di corticosterone circolante possono essere particolarmente importanti per 
la transizione iniziale alla maternità (Walf e Frye, 2008; Nephew et al., 2009). 
In generale, la lattazione durante il periodo post-partum è associata nella donna ad uno stato 
di rilassamento attraverso la soppressione dell’asse HPA (hypothalamic-pituitary-adrenal axis) 
(Carter e Altemus, 1997; Carter et al., 2001; Brunton et al., 2008) e alla produzione e rilascio 
di ossitocina (Figueira et al., 2008), al fine di facilitare il legame madre-neonato.  
La soppressione dell’attività dell’asse HPA di madri pluripare è mediata dall’attività inibitoria 
dell’ossitocina (i cui livelli sono alti nel periodo post parto mentre diminuiscono quelli di 
ACTH e cortisolo). 
Per quanto riguarda i livelli di ossitocina, questi tendono ad aumentare nel plasma e nel 
liquido cerebrospinale durante il travaglio, mantenendosi elevati nel periodo post-partum per 
facilitare l’eiezione del latte (Carter e Altemus, 1997). Con l’allattamento ed il massaggio 
della regione mammaria da parte del neonato, il rilascio di ossitocina all’interno del cervello, 
in particolare nell’ipotalamo, aumenta, mentre i livelli di ACTH (ormone adrenocorticotropo) 
e cortisolo diminuiscono. L’ossitocina è un ormone che media la soppressione dell’asse 
ipotalamo-ipofisi-surrene (HPA) durante il periodo post-partum; nei roditori è stata dimostrata 
intervenire nella riduzione dell’ansia e facilitare dunque l’insorgenza del legame madre-
neonato (Figueira et al., 2008). L’attivazione dell’asse HPA può risultare ulteriormente 
attenuata nelle madri pluripare, in relazione al numero di parti sostenuti (Tu et al., 2006). 
Inoltre, dato che la gravidanza altera le concentrazioni ormonali, le femmine pluripare, che 
hanno già allattato, presentano più alti livelli di prolattina rispetto alle primipare (Stern e 
Siegel, 1978). La prolattina facilita il comportamento materno e quindi questo potrebbe 
spiegare le migliori capacità di queste madri i cui cuccioli aprono gli occhi prima e crescono 
più velocemente (Ostermeyer e Elwood, 1984; Wang e Novak, 1992). La multiparità è inoltre, 
nella donna, associata ad aumento dei livelli di ossitocina (Lucas et al., 1980). 
Anche Wilsson e Sundgren (1998a) hanno evidenziato nel cane che l’esperienza della madre, 
misurata in base al numero di parti, sembra incidere sul comportamento della prole solo 
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nell’infanzia. Infatti i figli di madri pluripare da cuccioli sono più competitivi ma meno attivi 
e passano più tempo nel cerchio centrale quando sottoposti al test dell’arena. 
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Per alcuni autori, le dimensioni della cucciolata influenzano lo sviluppo emozionale e 
cognitivo dei cuccioli, alterando lo sviluppo dell’ipotalamo, della corteccia visiva e 
dell’ippocampo, ma i risultati in letteratura sono controversi. Le ragioni di questa discordanza 
non sono chiare ma potrebbero essere correlate alle diverse razze degli individui analizzati, 
alle diverse metodologie utilizzate, e ai pochi studi condotti su cucciolate non artificialmente 
modificate per quanto riguarda la dimensione.  
È senz’altro vero che i membri di una cucciolata si influenzano a vicenda a partire dalla vita 
prenatale e poi durante il periodo dell’allattamento, e la dimensione della figliata, in molte 
specie di mammiferi (roditori, conigli, lepri, etc.), determina variazioni nella crescita dei 
piccoli. Spesso i nascituri di una cucciolata numerosa pesano di meno e crescono meno 
velocemente già prima della nascita (Nagy et al., 1977; Chahoud e Paumgartten, 2009) a 
causa della minore disponibilità di latte e di cure materne che la madre può offrire a ciascun 
individuo quando la prole è numerosa (Guerra e de O Nunes, 2001; Rödel et al.; 2008).  
Secondo alcuni autori, la dimensione della cucciolata nel topo può influenzare la crescita della 
prole ed il comportamento materno durante l’allattamento (Deviterne et al., 1990; Priestnall, 
1972; Tanaka, 1998). 
In diverse specie, le femmine che si prendono cura di cucciolate più piccole, trascorrono più 
tempo nel nido con i cuccioli (Grota e Ader, 1969) e si comportano in modo molto “più 
materno” rispetto ad altre madri con cucciolate numerose (Seitz, 1954, 1958). Le madri che 
posseggono cucciolate numerose passano meno tempo nel nido perché sono alla continua 
ricerca di cibo e si possono dedicare meno all’attività di leccamento e grooming di ogni 
cucciolo (Priestnall, 1972), e sono “meno materne” a causa del loro maggiore affaticamento 
(Seitz, 1954, 1958), più aggressive, più attive fuori dal nido e meno attente al recupero dei 
piccoli, dimostrando dunque che l’allevamento di cucciolate numerose può influenzare il 
comportamento materno (Maestripieri e Alleva, 1990). Nel gerbillo della Mongolia, al 
contrario, le madri di grandi cucciolate annusano e leccano i loro cuccioli più spesso (Guerra 
e de O Nunes, 2001). 
Nel criceto dorato, madri di cucciolate più numerose presentano un’attività locomotoria 
maggiore, e la quantità totale del comportamento di riporto dei cuccioli (retrieving) aumenta 
in funzione della dimensione della cucciolata (Guerra e de O Nunes, 2001). 
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Secondo Tanaka (1998), nel topo, le madri di cucciolate meno numerose trascorrono più 
tempo nel nido a leccare la propria prole, rispetto a madri di cucciolate più numerose, in 
accordo con quanto precedentemente riferito da Priestnall (1972), sempre nella stessa specie. 
Questi risultati sono riportati in diverse specie animali, in cui le femmine che si prendono cura 
di cucciolate più piccole, trascorrono più tempo all’interno del nido con i cuccioli in 
interazione corporea con essi (Grota e Ader, 1969; Guerra e de O Nunes, 2001), e si 
comportano in maniera significativamente più “materna” rispetto alle madri con cucciolate 
più numerose (Seitz, 1954,1958). 
Secondo Grota e Ader (1969), Priestnall (1972), e Guerra e de O Nunes (2001), il contatto 
madre cucciolo nel ratto, nei topo e nel criceto dorato, è minore quando la prole è numerosa 
suggerendo che le cause risiedessero nei disturbi causati da un eccesso di contatto, 
dall’aumentata temperatura legata alla presenza di numerosi piccoli, dall'attività di molti 
cuccioli contemporaneamente e/o dall'esaurimento fisiologico causato dalle continue richieste 
di latte dei cuccioli. 
Tuttavia, se il tempo globale trascorso nel comportamento materno attivo (per esempio, il 
leccamento) è stabile indipendentemente dalle dimensioni della cucciolata, questo significa 
che la quantità di cure materne che ogni cucciolo riceve singolarmente sarà diverso in 
funzione delle dimensioni della prole (essendo le cucciolate piccole quelle che ricevono più 
cure) (Dimitsantos et al., 2007). Secondo Fleming e collaboratori (2002), cucciolate piccole 
ricevono maggiori quantità di leccamento. 
In uno studio condotto sul topo da Chiang e colleghi (2002), il tempo dedicato 
all’allattamento, era statisticamente maggiore (51%-78% del tempo) nella madri selezionate 
geneticamente per avere una cucciolata molto numerosa, rispetto a quello dedicato dalle madri 
con cucciolate normali (35%-66%). Col progredire della lattazione però le madri di cucciolate 
numerose tendevano a trascorrevano sempre meno tempo all’interno della cassa parto insieme 
alla prole, ma questa differenza diventava marcata e significativa solo nella fase finale della 
lattazione. La sopravvivenza dei cuccioli era inoltre tendenzialmente maggiore nelle 
cucciolate meno numerose rispetto alle cucciolate più numerose. In generale, il tempo 
dedicato alle cure materne, intese come costruzione del nido (nest building), allattamento 
(nursing), leccamento (licking), riporto dei cuccioli (retrieving), e tempo speso nel nido 
insieme ai cuccioli era molto maggiore nelle madri con cucciolate numerose (60-85%), 
rispetto a quello dedicato dalle madri con cucciolate numericamente standard (53-75%) 
(Chiang et al., 2002). 
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Priestnall (1972), standardizzò le cucciolate a tre diverse misure (cucciolate di 2, 5 o 8 
cuccioli) e trovò che le madri con cucciolate meno numerose dedicavano più tempo alle cure 
materne, mentre quelle di cucciolate più numerose spendevano maggiore tempo ad 
abbeverarsi e nutrirsi fuori dal nido. 
Al contrario, Champagne e colleghi (2003), riferiscono che le differenze individuali nel 
comportamento di licking-grooming sono stabili nei roditori e non sono associate a differenze 
nelle dimensioni delle cucciolate; tali autori infatti hanno riscontrato che all’interno di una 
vasta gamma di dimensioni delle cucciolate (da 5 a 18 cuccioli), non vi era alcuna 
correlazione significativa tra le dimensioni della cucciolata ed il licking-grooming o l’arched-
back nursing (nursing con posizione arcuata della schiena). 
Russel (1980), riferisce che la dimensione della cucciolata influenza i livelli di ossitocina 
materni e quindi i livelli di produzione di latte e la sua emissione.  
Una grande dimensione della cucciolata può portare anche ad un aumento della competizione 
dei cuccioli per l’allattamento, oltre che influenzare l’esperienza legata al gioco sociale; infatti 
per alcuni autori questo può determinare un ritardo nello sviluppo somatico e 
neurocomportamentale (Nagy et al., 1977; Chahoud e Paumgartten, 2009). 
Diversi studi hanno riportato risultati controversi per quanto riguarda gli effetti 
comportamentali a lungo termine prodotti dalla differente dimensione della cucciolata, e il 
ruolo preciso degli effetti della dimensione della cucciolata sull’emotività in età adulta restano 
ancora da determinare (Dimitsantos et al., 2007). 
Nei ratti, le differenze naturali nelle dimensioni delle cucciolate hanno importanti effetti a 
lungo termine sul comportamento degli animali e possono contribuire a differenze individuali 
nella fisiologia legata allo stress (Dimitsantos et al., 2007; Rödel et al., 2010). 
Per alcuni autori, i figli di madri con figliate numerose, che quindi offrono meno cure 
parentali, hanno uno sviluppo cognitivo ed emotivo diverso e mostrano una risposta più 
accentuata allo stress a causa della maggiore attività dell’asse HPA, ma i pareri in letteratura 
sono controversi. 
Seitz (1954), riscontrò che topi allevati in piccole cucciolate reagivano con minore ansia e con 
un maggior comportamento esploratorio quando sottoposti a situazioni nuove una volta 
diventati adulti, rispetto a quelli allevati in cucciolate più grandi; al contrario, Dimitsantos e 
colleghi (2007), riportano che gli animali allevati in piccole cucciolate esibivano un 
comportamento più emotivo e si mostravano più ansiosi in situazioni ambientali nuove, 
esploravano di meno, defecavano ed urinavano di più, e adottavano inoltre comportamenti più 
passivi come strategia di sopravvivenza, pur non avendo ricevuto meno cure materne. Al 
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contrario i membri di cucciolate più numerose si comportavano in modo opposto e 
presentavano migliori capacità di apprendimento, memoria spaziale e capacità motorie. 
Sembra dunque che, oltre alle attenzioni materne, altri fattori meritino di essere studiati per 
spiegare gli effetti di lunga durata indotti dalla dimensione della cucciolata sull’emotività. Nel 
maiale, cucciolate numerose sono associate a una maggior probabilità di sviluppare 
comportamenti aggressivi (Foyer et al., 2013). 
La dimensione della cucciolata dunque altererebbe le risposte allo stress, determinando 
modificazioni in molti sistemi di neuropeptidi coinvolti nelle risposte ansiogene, come la 
colecistochinina, il fattore rilasciante corticotropina (CRH), e il neuropeptide y (Dimitsantos 
et al., 2007).  
Dunque, secondo questi recenti studi, i piccoli allevati in cucciolate di dimensione minore, 
anche se ricevono molte cure materne, non sembrano sviluppare le caratteristiche associate 
alla presenza di tali stimolazioni. Probabilmente, quindi, ci sono altri fattori che influenzano 
l’emotività dei membri di cucciolate poco numerose, come, per esempio, l’esperienza 
riproduttiva della madre, la sua età e le stimolazioni tattili offerte dai fratelli.  
Lo sviluppo dell’attività dell’asse HPA risulta essere ritardata nelle cucciolate numerose e 
quindi si ha una correlazione negativa tra i livelli di corticosterone e la dimensione della 
nidiata (Rödel et al., 2010). Questo potrebbe avere un effetto adattativo per evitare i costi 
metabolici dell’attivazione delle risposte allo stress in una situazione in cui, a causa dell’alto 
numero di fratelli e quindi della competizione per l’accesso alle risorse, è necessario 
risparmiare energie. Tali autori suggerivano pertanto che i cuccioli provenienti da nidiate 
numerose, nonostante ricevano meno attenzioni dalla madre, sono meno emotivi e più 
esplorativi se introdotti in un ambiente nuovo, e incontrando una concorrenza maggiore per le 
risorse materne, si adattano a questo ambiente di sviluppo potenzialmente più stressante 
attraverso una down-regulation dell’asse HPA (Rödel et al., 2010).  
D’altra parte, la presenza di numerosi fratelli incrementa le attività di gioco sociale favorendo 
lo sviluppo di animali più attivi, socievoli e capaci di adattarsi e di affrontare in modo 
equilibrato ed efficace la variabilità delle stimolazioni ambientali (Rödel et al., 2010).  
La dimensione della cucciolata influenza anche lo sviluppo del sistema immunitario che ha 
una notevole importanza nella sopravvivenza. Gli anticorpi sono passati ai cuccioli dalla 
madre attraverso il latte ed in particolare tramite il colostro. È stata evidenziata nei ratti una 
correlazione negativa tra la dimensione della figliata e l’attività del sistema immunitario e una 
correlazione positiva con la dimensione della madre (Rödel et al., 2010). 
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Per quanto riguarda l’influenza della composizione della cucciolata sulle cure materne fornite, 
secondo Champagne e colleghi (2003), il sesso della cucciolata non era significativamente 
correlato né al licking-grooming né all’arched-back nursing, anche se all’interno della 
cucciolata, i maschi ricevevano di fatto un po’ più di licking-grooming rispetto alle femmine. 
Mendl e Paul (1990), hanno scoperto che le femmine che allattavano cucciolate miste, 
(1M+3F), spendevano più tempo in comportamenti materni e sembravano svezzare più tardi i 
loro cuccioli, rispetto a cucciolate composte da soli maschi o sole femmine. 
Alleva e colleghi (1989), Cavigelli e colleghi (2010), riferiscono invece che femmine di topo 
apparentemente curano di più, e per periodi di tempo maggiore, cuccioli di sesso maschile 
piuttosto che cuccioli di sesso femminile; in particolare cucciolate di soli maschi ricevono una 
maggior cura nella costruzione del nido da parte della madre, più attività di nursing e licking 
rispetto a cucciolate miste o a cucciolate di sole femmine, forse a causa di differenze nel 
comportamento dei cuccioli. 
La presenza di fratelli e il sesso dei fratelli all’interno di una cucciolata possono avere effetti a 
lungo termine sul comportamento dell’individuo dal momento che essi influenzano 
l’ambiente precoce in cui il soggetto si sviluppa. In diverse specie, come nel topo, 
nell’arvicola e nella pecora, il genere e le dimensioni della cucciolata possono influenzare lo 
sviluppo sia prima che dopo la nascita; ad esempio, la localizzazione del feto nell’utero vicino 
a un fratello dello stesso sesso o del sesso opposto ne influenza lo sviluppo comportamentale 
e la morfologia (Foyer et al., 2013). Poiché i cani hanno una diversa placentazione rispetto ai 
roditori, è improbabile ma non impossibile che simili effetti esistano anche in tale specie. 
Anche Wilsson e Sundgren (1998a) hanno dimostrato che nei cani, come nei roditori, la 
grandezza dei piccoli diminuisce in funzione della dimensione della cucciolata, e la 
numerosità della cucciolata sembra influenzare il loro comportamento da cuccioli ma non 
quello da adulti.  
Al contrario, il peso dei cuccioli alla nascita e durante lo sviluppo, influenza il loro 
comportamento sia nelle prime fasi, che in età adulta, ma questo avviene principalmente nelle 
femmine, la cui maggiore dimensione ne aumenta l’attività ed in particolare l’esplorazione 
(Wilsson e Sundgren, 1998a, 1998b).  
Questo può essere dovuto al fatto che il comportamento di maschi e femmine matura in tempi 
diversi. 
Un recente studio effettuato da Foyer e colleghi nel 2013 su un numeroso campione di cani, 
ha indagato ulteriormente gli effetti della dimensione della cucciolata e delle caratteristiche 
della madre e dell’ambiente di allevamento nello sviluppo dei cuccioli.  
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La dimensione della cucciolata sembra avere effetti sul temperamento della prole come 
riscontrato da diversi autori (Scott e Fuller, 1965; Slabbert e Rasa, 1997; Wilsson e Sundgren, 
1998a), secondo i quali, i cuccioli allevati in figliate numerose tendono ad essere più 
aggressivi, competitivi, ansiosi e meno esplorativi se collocati in contesti nuovi. Questo può 
essere dovuto anche al fatto che i piccoli di cucciolate poco numerose assumono più latte e 
quindi questo li induce ad essere più attivi. 
In studi effettuati da Champagne e collaboratori (2003), le differenze individuali nei 
comportamenti di leccamento dei cuccioli sono stabili nelle cucciolate successive, e non sono 
associate a differenze nelle dimensioni della cucciolata o al peso allo svezzamento dei 
cuccioli. 
Fairbanks (1996), osservò che, anche se il particolare stile materno di una scimmia femmina 
può essere influenzato da variabili sociali ed ecologiche, le differenze individuali nel 
comportamento materno rimangono relativamente costanti quando le femmine sono 
esaminate nelle stesse condizioni. 
La dimensione della cucciolata, la stagione di nascita, il peso dei cuccioli, l’età della madre e 
le esperienze precedenti, sono considerati fattori influenti sul comportamento materno in 
diverse specie animali, come ad esempio nei roditori (Wright e Bell, 1978; Tanaka, 1998; 
Poindron 2005; Caldji et al., 2000; Champagne e Meaney, 2006; Francis et al., 1999), nei 
primati non umani (Schino et al., 1995; Kemps et al., 1989), nel pollo (Groothuis et al., 2005), 
e nei cani (Wilsson e Sundgren, 1998a, 1998b; van der Waaij et al., 2008; Foyer et al., 2013), 
ma i risultati in letteratura sembrano essere controversi e talvolta contraddittori. 
E’ possibile ipotizzare che effetti simili, correlati alle differenze nell’esperienza materna e alle 
dimensioni della cucciolata, possano essere presenti anche nella specie canina (Scott e Fuller, 
1965; Slabbert e Rasa, 1997; Wilsson e Sundgren, 1998; Foyer et al., 2013), ma ulteriori studi 
e ricerche sono necessarie per confermare tale ipotesi. 
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Nella specie ovina, la razza merino manifesta dei comportamenti materni leggermente diversi 
rispetto ad altre razze, come ad esempio, nel caso in cui la pecora partorisca più cuccioli, il 
comportamento materno di grooming può essere diretto maggiormente a quei cuccioli nati 
prima nella sequenza e questo comportamento risulta particolarmente evidente nella suddetta 
razza rispetto a tutte le altre (Broom e Fraser, 2007). 
Sempre nelle pecore, Houpt (2011), riporta che anche le pecore di razza targhee non mostrano 
un comportamento materno analogo a quello delle altre razze. 
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Studi condotti da Champagne e colleghi (2007)e molti altri autori quali Franks e colleghi 
(2011), Weber e Olsson (2008), su diversi ceppi di ratti, hanno mostrato che l’espressione del 
comportamento materno durante la prima settimana post-partum presenta delle significative 
differenze tra un ceppo e l’altro oggetto della ricerca, soprattutto per quanto concerne la 
frequenza del licking-grooming ed il tempo speso nella postura di nursing, evidenziando che 
anche nei ratti il comportamento materno può essere in parte influenzato dalla razza di 
appartenenza e da variabili genetiche. 
La presenza di una grande variabilità di cure materne tra madre e madre, ma anche la presenza 
di differenze nelle cure materne da un giorno all’altro nella stessa madre, sono riportate anche 
da Rheingold (1963), e Pal (2005). 
Broom e Fraser (2007), riferiscono che in effetti il comportamento materno è un fenomeno 
estremamente complesso, e che può esistere un alto grado di variabilità sia tra madri di 
differenti specie, sia tra madri appartenenti alla stessa specie o razza. 
Questo è in accordo con quanto riportato da uno studio condotto sulle variazioni naturali nelle 
cure materne in ratti Long- Evans (Meaney, 2001; Champagne, 2008). In questo studio veniva 
valutata la frequenza con la quale le femmine si impegnavano nel LG (licking-grooming), che 
variava notevolmente tra gli individui (Champagne et al., 2003; Champagne, 2008). Così, le 
femmine possono essere classificate come impegnate in alti, medi, o bassi livelli di LG materno 
(Francis et al., 1999; Fleming et al., 2002; Champagne et al., 2003; Champagne, 2008).  
In particolare, secondo Champagne e colleghi (2003), le differenze individuali nel 
comportamento di licking-grooming sono stabili in una madre nelle sue cucciolate successive 
e non sono associate a differenti dimensioni delle cucciolate, al peso allo svezzamento dei 
cuccioli né al genere della cucciolata (maschi vs. femmine); nel complesso questi risultati 
indicano notevoli, normali variazioni nel licking-grooming nel ratto, che sono stabili e 
individuali caratteristiche delle madri di ratto. 
Il fatto che esistono delle differenze individuali nel comportamento materno in diverse specie 
sembrerebbe contraddire l’idea che il comportamento materno è necessariamente la 
conseguenza inevitabile degli ormoni della gestazione in combinazione con la presenza del 
neonato; nelle scimmie ad esempio le differenze individuali nel comportamento materno, 
secondo alcuni autori, sono stabili e sono comunemente trasmesse da madre a figlia 
(Fairbanks, 1989). Fairbanks (1996), notò che anche se un particolare pattern di cure materne 
di una scimmia femmina poteva essere influenzato da variabili sociali ed ecologiche, le 
differenze individuali nel pattern di cure materne tra le varie femmine risultavano 
relativamente costanti quando le femmine esaminate venivano valutate in condizioni simili. 
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Anche Pal (2005), nel suo studio su cani randagi in India, riporta delle differenze individuali 
nell’espressione del comportamento materno da parte delle madri oggetto dello studio, 
soprattutto per quanto riguarda il contact con i cuccioli, mentre per quanto concerne in 
nursing, le differenze nella frequenza di tale comportamento più che individuali erano legate 
ad un fattore temporale. 
Rheingold (1963), nella sua ricerca ha evidenziato un’elevata variabilità del comportamento 
materno, sia tra le madri oggetto dello studio, sia da un giorno all’altro per la stessa madre, 
senza considerare però gli effetti della razza (le femmine oggetto dello studio appartenevano a 
razze diverse, quali cocker spaniel, cane da pastore scozzese o delle Shetland e beagle), le 
dimensioni delle cucciolate, l’età della madre o il numero di parti, sulle differenze riscontrate. 
La stessa autrice riporta differenze tra le razze oggetto della sua ricerca degne di nota, come 
ad esempio il fatto che la cavità del ventre del cocker spaniel determina un più facile accesso 
ai capezzoli da parte dei cuccioli rispetto alla cavità arrotondata del pastore scozzese. Il 
rigurgito dell’alimento da parte della madre ai cuccioli come supplemento all’alimentazione 
lattea è stato osservato nel cocker spaniel e nel pastore scozzese, ma non nelle madri di razza 
beagle. 
Similmente, Dunbar e colleghi (1981) osservarono notevoli differenze nel comportamento 
materno tra una madre e l’altra nello studio condotto su tre femmine di razza beagle. 
Anche le condizioni di allevamento possono influenzare il comportamento materno nella 
specie osservata (Weber e Olsson, 2008). 
Jakubowski e Terkel (1982), affermano che il topo da laboratorio potrebbe essere un modello 
fuorviante per lo studio del comportamento parentale in “mus musculus’’, dal momento che 
esistono numerose differenze di comportamento tra la specie selvatica e la specie di 
laboratorio. 
Dall’altra parte, utilizzare direttamente la specie selvatica comporta notevoli difficoltà: questi 
animali sono molto sensibili alla presenza di umani (McCarthy e vom Saal, 1985), e alle 
condizioni restrittive dell’ambiente di laboratorio. 
In generale, le condizioni di laboratorio sono regolamentate in modo tale da garantire igiene e 
standardizzazione, spesso a discapito dei comportamenti naturali specie specifici,  
In condizioni naturali le femmine di topo costruiscono nidi comuni e i maschi esibiscono cure 
parentali. Al contrario, in condizioni di laboratorio, le femmine sono spesso collocate in 
singole gabbie e molti studi dimostrano che tali condizioni influiscono sui parametri 
riproduttivi (Jakubowski e Terkel, 1982; Weber & Olsson, 2008; Champagne, 2011; Jensen e 
Champagne, 2012). 
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La temperatura è un fattore complesso e molto importane per la sopravvivenza e lo sviluppo 
di cuccioli.  
Gli animali nati in inverno e non correttamente scaldati spendono molte energie nel 
mantenimento della temperatura e questo si ripercuote sul loro sviluppo sia fisico che 
comportamentale. Welker (1959) ha osservato che cuccioli di cane allevati in condizioni 
fredde sono più attivi, vocalizzano di più e sono più responsivi alle manipolazioni tattili, 
probabilmente perché la madre passa più tempo con loro per scaldarli e di conseguenza offre 
più cure. Le temperature elevate potrebbero causare disagio nella madre che pertanto 
trascorrerebbe meno tempo all’interno della cassa parto coi suoi cuccioli (Welker, 1959; Foyer 
et al., 2013); al contrario, basse temperature indurrebbero la madre ad aumentare l’impegno e 
gli sforzi per portare avanti la propria cucciolata (Foyer et al., 2013). 
La stagione di nascita (quindi le ore di luce e le fluttuazioni correlate dei livelli di serotonina e 
dopamina), influenzerebbero non solo il comportamento materno ma anche quello dei cuccioli 
(van der Waaij et al., 2008; Foyer et al., 2013) 
Nello studio di Foyer e colleghi (2013), la stagione di nascita aveva un impatto sul punteggio 
ottenuto dal cane adulto in merito alla lotto fisica (physical engagement). 
Nello studio di Beerda e colleghi (1999a, 1999b), le condizioni meteorologiche cui erano 
sottoposti i cani di razza beagle quando vivevano in gruppo in recinzioni esterne, 
condizionavano le risposte comportamentali e fisiologiche di stress date successivamente 
negli esperimenti sull’induzione di uno stress cronico. Condizioni meteorologiche avverse 
producevano uno stato di stress precoce che a sua volta attenuava le risposte date dagli 
animali quando soggetti a restrizioni spaziali e sociali. 
    65 
 
) *




Studi effettuati in laboratorio sui roditori suggerirono che esperienze negative vissute nel 
periodo fetale e/o infantile determinavano dei cambiamenti nell’architettura e nella 
funzionalità del sistema nervoso; questi effetti erano particolarmente evidenti quando veniva 
alterata la relazione materno-infantile, soprattutto inducendo stress nella madre o 
manipolando la qualità e/o quantità delle cure materne verso i piccoli (Gudsnuk e Champagne, 
2011). Esperienze durante i periodi sensibili dello sviluppo, come quello embrionale, 
neonatale e l'adolescenza, possono agire insieme o in modo indipendente per modificare il 
genoma senza alterare la struttura del DNA. Questi effetti, chiamati epigenetici, possono 
portare ad una eredità epigenetica, così che l'ambiente può influenzare il trascrittoma degli 
individui durante il loro sviluppo e potenzialmente quello dei loro discendenti (Crews, 2011).  
I meccanismi che sono in grado di alterare il livello di espressione genica senza alterare la 
sequenza genica sono chiamati appunto epigenetica, dal greco “εpiί” = sopra e “γεννετικός”,= 
"relativo all'eredità familiare" (Gudsnuk e Champagne, 2011; Sweatt, 2009). Fu Waddington 
nel 1957 a coniare per primo il termine “epigenetica” per descrivere le interazioni gene-
ambiente che portano ad un particolare fenotipo. 
Nei mammiferi, in particolare, differenze nel comportamento materno possono contribuire in 
modo sostanziale all’eredità epigenetica (Bjorklund, 2006); la qualità delle interazioni 
materno-infantili può di fatto indurre dei cambiamenti molecolari nella prole, che alterano il 
normale modello di espressione genica presente in specifiche aree del cervello, a 
dimostrazione della dinamica interconnessione tra geni ed esperienze comportamentali nel 
periodo di sviluppo.  
I meccanismi epigenetici sono tipicamente cambiamenti molecolari nello stesso DNA o nelle 
proteine intorno a cui il DNA è strettamente avvolto (Gudsnuk e Champagne, 2011). 
Ci sono due meccanismi epigenetici molecolari di base che sono ampiamente studiati 
attualmente: la metilazione del DNA e le modificazioni post-trasduzionali degli istoni (Feng 
et al., 2007; Razin, 1998 Sweatt, 2009; Champagne e Curley, 2009; Curley et al., 2011) 
(figura n.1).  
La metilazione del DNA (figura n.1D) è il meccanismo epigenetico principale, è una modifica 
chimica diretta di una catena laterale della citosina che aggiunge un gruppo -CH3 attraverso 
un legame covalente. La metilazione del DNA è catalizzata da una classe di enzimi noti come 
DNA metiltransferasi (DNMTs) (Okano et al., 1998; Sweatt, 2009). I DNMTs trasferiscono 
gruppi metilici alla citosina in un tratto continuo di DNA, in particolare nella posizione 5 
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dell'anello pirimidinico (Sweatt, 2009). Non tutte le citosine possono essere metilate; 
solitamente le citosine devono essere seguite immediatamente da una guanina per essere 
metilate (Bird, 1978; Sweatt, 2009). Queste sequenze "CpG" dinucleotidiche sono molto 
sottorappresentate nel genoma rispetto a quello che ci si aspetterebbe; tuttavia circa il 70% dei 
dinucleotidi CpG presenti sono metilati (Cooper e Krawczak, 1989; Sweatt, 2009). L'aggiunta 
di gruppi metili alle citosine nella sequenza del DNA (metilazione delle citosine) da parte 
dell’enzima metiltransferasi, rappresenta una modifica epigenetica più stabile e duratura 
(Sweatt, 2009; Takeuchi e Houpt, 2004). 
Il DNA metilato risulta estremamente compatto e ciò comporta come conseguenza una 
riduzione dell’espressione genica. La metilazione del DNA è molto stabile (anche se 
reversibile) in quanto il gruppo metile è legato con legame covalente ed è mantenuta anche 
durante la divisione cellulare. 
Ma quali sono le conseguenze funzionali della metilazione del DNA?  
Nella maggior parte dei casi che sono stati studiati finora, la metilazione del DNA è associata 
con la soppressione della trascrizione genica, e in molti casi un’estesa metilazione del DNA 
innesca un completo silenziamento del gene associato. I processi molecolari precisi attraverso 
cui questo avviene sono complessi e ancora in fase di studio. In sostanza, la metilazione di 
citosine a dinucleotidi CpG recluta proteine leganti gruppi metili in siti specifici nel genoma 
(Sweatt, 2009).  
Il secondo meccanismo epigenetico riguarda la modificazione delle proteine istoniche che 
avvolgono strettamente il DNA (figura n.1C). All'interno del nucleo della cellula, il DNA è 
avvolto attorno a proteine istoniche e questo involucro consente l'archiviazione compatta del 
materiale genetico Tuttavia, l'espressione/attivazione dei geni richiede che il DNA si liberi da 
questa struttura densa e diventi accessibile ai fattori di trascrizione e ad altri enzimi, come 
l’RNA polimerasi, che avviano il processo di trascrizione. Un modo per ottenere questo 
risultato è quello di modificare le proteine istoniche in modo che siano meno attratte dal DNA. 
Le proteine istoniche posseggono estensioni o code che, quando si avvolgono intorno al DNA, 
servono per ridurre l’accessibilità della sequenza genica. L'aggiunta o la rimozione di 
sostanze chimiche dalle code delle proteine istoniche può cambiare dinamicamente 
l'interazione tra istoni e DNA. L’addizione di gruppi acetili agli istoni allenta l’interazione tra 
gli istoni e il DNA e di conseguenza aumenta la trascrizione genica. Al contrario, la rimozione 
di gruppi acetili dalle code degli istoni (deacetilazione), comporta un legame molto serrato tra 
istoni e DNAe quindi determina una soppressione genica. 
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Figura 1. Gene regulation and epigenetic mechanisms.  
(A) The activity of genes is determined by the level of transcription of DNA to messenger 
RNA (mRNA). The process of translation involves the use of mRNA to generate a protein 
consisting of a succession of amino acids. (B) When DNA is tightly compact (top), there 
is a suppression of gene expression (ie, no mRNA is produced). When DNA is less 
compact (bottom), enzymes such as RNA polymerase can bind to the DNA and initiate 
the process of transcription. (C) The addition of an acetyl chemical (Ac) to histone 
proteins can loosen the interactions between histones and DNA and increase the level of 
gene transcription (top). In contrast, deacetylated histones can be found to cluster closely 
to the DNA and suppress gene expression (bottom). (D) DNA methylation is a process in 
which methyl chemicals (Me) are added to cytosines in the DNA sequence by the enzyme 
DNMT. Methylated DNA is highly compact, and DNA methylation leads to reduced gene 
expression or gene silencing (Gudsnuk e Champagne, 2011). 
 
 
Negli esseri umani, l'esperienza di eventi stressanti durante la gestazione, come l'esposizione a 
una calamità naturale o ad un attacco terroristico, è stato associato a nascita pretermine, 
ridotto peso alla nascita e ad una circonferenza più piccola della testa (Gudsnuk e Champagne, 
2011). Allo stesso modo, l'ansia e la depressione materna sono stati associati a complicanze 
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ostetriche e a parti pretermine (Field, 1998, 2002; Alder et al., 2007; Gudsnuk e Champagne, 
2011). Le conseguenze a lungo termine dello stress prenatale negli esseri umani sono state 
anche documentate e questi dati suggeriscono che l'aumento del rischio di schizofrenia e 
depressione può essere collegato a queste esperienze negative in fasi precoci di vita (Schlotz e 
Phillips, 2009; Gudsnuk e Champagne, 2011). Madri che soffrono di depressione e di stati 
ansosi, sono meno positive nei confronti del loro neonati e generano con più probabilità figli 
molto timidi e introversi, con un certo livello di inbizione comportamentale (Champagne et 
al., 2003). Le conoscenze sul meccanismo degli effetti dello stress prenatale sulla prole si 
sono ottenute da studi di laboratorio che utilizzano roditori. In questi studi, i ratti o i topi in 
stato di gravidanza sono esposti ad una varietà di fattori stressanti durante la gestazione e nel 
post-partum, allo scopo di valutare in seguito la neurobiologia e il comportamento della prole. 
In generale, questi studi hanno confermato gli stessi effetti a breve e lungo termine dello 
stress materno già osservati negli esseri umani e hanno permesso di stabilire che i 
glucocorticoidi materni costituiscono un fattore di mediazione per questi risultati (Weinstock, 
2008; Gudsnuk e Champagne, 2011). In aggiunta, i cambiamenti nell'espressione genica sono 
associati con l'esposizione allo stress prenatale e questi cambiamenti dell'attività genica 
possono persistere in età adulta.  
Nei topi, l'esposizione a uno stress cronico variabile durante la gravidanza è stato utilizzato 
come modello per studiare le avversità in età prenatale ed è stato usato per studiare specifici 
effetti epigenetici neurobiologici a lungo termine (Mueller e Bale, 2008; Gudsnuk e 
Champagne, 2011 ). 
In particolare, tale esposizione precoce allo stress induce dei cambiamenti nei percorsi di 
risposta, che coinvolgono in primo luogo l'asse ipotalamo-ipofisi-surrene (HPA). All'interno 
dei percorsi dell’asse HPA, un fattore di stress esogeno porta all’attivazione neuronale 
nell'ipotalamo, che innesca il rilascio di corticotropin-releasing factor (CRF) e vasopressina. Il 
CRF a sua volta stimola il rilascio dell’ormone adrenocorticotropo (ACTH) dalla ghiandola 
pituitaria. L'ACTH stimola successivamente il rilascio di glucocorticoidi (cortisolo negli 
esseri umani e corticosterone nei roditori) dalla corteccia surrenalica. I glucocorticoidi 
inducono cambiamenti fisiologici in diversi tessuti, che portano a cambiamenti fisio-biologici 
che si associano con l'esperienza dello stress: aumento della frequenza cardiaca e della 
pressione del sangue e anomalie del ritmo sonno-veglia (Stratakis e Chrousos, 1995; Gudsnuk 
e Champagne, 2011). Anche se questi effetti a breve termine sono spesso adattativi, 
aumentano la vigilanza in risposta alla percezione di una minaccia. L'esposizione ai 
glucocorticoidi può indurre effetti negativi quali immunosoppressione, aumento di peso e 
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umore depresso. Per evitare l'esposizione a lungo termine ai glucocorticoidi, vi è un anello di 
retroazione negativa che agisce sull'asse HPA coinvolgendo i recettori per i glucocorticoidi 
(GR) nell'ippocampo. La stimolazione di questi recettori da parte dei glucocorticoidi innesca 
un’inibizione del rilascio ipotalamico e ipofisario di CRF e ACTH, con conseguente ridotta 
stimolazione della produzione di glucocorticoidi dal surrene (Sapolsky e Meaney, 1986; 
Gudsnuk e Champagne, 2011).  
Le conseguenze epigenetiche dello stress cronico variabile nei topi sono state esaminate in 
diversi geni bersaglio, tra cui quelli del CRF e dei GR.  
In cuccioli maschi nati da una madre sottoposta a stress prenatale, si osserva un aumento 
dell'espressione del gene per il CRF e una diminuzione dell'espressione del gene per i GR 
quando adulti (Mueller e Bale, 2008; Gudsnuk e Champagne, 2011). La quantificazione della 
metilazione del DNA all'interno del promotore di questi geni (una regione del DNA costituita 
da specifiche sequenze, alla quale si lega la RNA polimerasi per iniziare la trascrizione di un 
gene o più geni) indica che lo stress prenatale è associato a ridotta metilazione del DNA nel 
promotore del gene per il CRF e a maggiore metilazione del DNA nel promotore del gene per 
i GR nel tessuto ipotalamico di maschi adulti, a conferma dell’ipotesi che l’aumento della 
metilazione del DNA porta ad un silenziamento genico.  
Studi epidemiologici suggeriscono che le avversità ambientali possono alterare le cure 
parentali e influenzare quindi lo sviluppo del cucciolo (Champagne e Meaney, 2006).  
Modelli contemporanei di psicopatologia dello sviluppo suggeriscono che le esperienze 
negative ambientali, psicosociali o fisiche durante il primo periodo di vita sono fattori 
predisponenti lo sviluppo di disturbi comportamentali ed emozionali in età adulta (figura n.2). 
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Figura 2. Summary of the epigenetic effects of adversity on GRs.  
Studies on humans and rodents provide evidence for prenatal and postnatal adversity 
(maternal stress, low levels of postnatal infant care, and childhood abuse) on DNA 
methylation of the GR gene promoter. Increased adversity is associated with increased 
GR methylation and decreased expression of this gene. Consequently, exposed 
individuals have a heightened response to stress, leading to increased risk of the disease 
(physical and psychiatric) (Gudsnuk e Champagne, 2011). 
 
 
Negli esseri umani, primati e roditori, l’attaccamento insicuro e scarse cure materne 
influenzano negativamente le risposte comportamentali e provocano l’insorgenza di 
comportamenti disadattivi (Sanchez et al., 2001; De Kloet et al., 2005; Pryce et al., 2005; 
Franklin et al., 2010). Studi epidemiologici hanno inoltre dimostrato che la prole di madri con 
tali alterazioni comportamentali, e, talvolta, la generazione seguente, è spesso colpita in modo 
simile pur non avendo subito il trauma essa stessa (Bifulco et al., 2002; Harper, 2005; Kim et 
al., 2009; Franklin et al., 2010).  
Vi è una crescente evidenza di variazioni epigenetiche associate con l’umore materno. 
L’analisi dei campioni di sangue del cordone ombelicale di neonati nati da madri con rating 
elevati di depressione (valutati tramite l’Hamilton Depression Scale) durante il terzo trimestre 
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di gravidanza, evidenzia livelli elevati di metilazione del DNA del gene per i recettori dei 
glicocorticoidi (GR) (Oberlander et al., 2008).  
Negli umani, Fleming e Corter (1988), riportano che mentre molti fattori contrubuiscono 
all'atteggiamento materno verso i neonati, nessuno ha un'influenza determinante quanto il 
livello di ansia della madre. Madri che si sentono depresse o ansiose hanno un atteggiamento 
meno positivo nei confronti del proprio bambino (Field, 1998; Fleming e Corter, 1988; Caldji 
et al., 2000). Inoltre, ci sono prove della trasmissione dello stato ansioso: madri molto ansiose 
hanno maggior probabilità di generare figli timidi e riservati, e il comportamento delle madri 
fa presagire un futuro alto livello di inibizione nella prole (Hirshfeld et al., 1997a, 1997b).  
Variazioni più estreme nelle cure parentali hanno effetti prevedibili. L’esposizione a livelli 
molto marcati di stress è associata ad abusi e incuria del bambino da parte della madre 
(Whipple e Webster-Stratton 1991). Heim e colleghi (2000), hanno recentemente evidenziato 
che le donne con una storia di abusi mostrano un'accresciuta risposta endocrina e del SNA.  
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La variazione della qualità e/o quantità delle interazioni madre-prole è stata dimostrata in 
diverse specie, compreso l'uomo (Hane e Fox, 2006; Gudsnuk e Champagne, 2011). 
L'impatto biologico delle interazioni madre-bambino è stato esplorato in laboratorio sui 
roditori e i risultati suggeriscono che ci sono variazioni naturali nelle cure materne dei roditori 
che prevedono effetti neurofisiologici e comportamentali nella prole (Meaney, 2001).  
Molti studi hanno utilizzato come modello i roditori, in quanto questa specie è caratterizzata 
da una fecondità e durata di vita che permettono lo studio di più generazioni di 
comportamento della prole in un minor periodo di tempo (Champagne, 2008).  
Nel ratto, la quantità di cure materne fornite durante lo sviluppo iniziale ha dimostrato di 
influenzare il pattern di metilazione del DNA nel cervello del cucciolo da adulto. 
Durante la prima settimana postpartum, la femmina di ratto intraprende un’attività di licking-
grooming della prole e la frequenza con cui manifesta questo comportamento varia 
considerevolmente da individuo a individuo ed è altamente correlata con il comportamento 
esibito precedentemente dalla loro stessa madre (Champagne, 2008). 
In studi di laboratorio, le femmine di ratto vengono pertanto suddivise in due gruppi sulla 
base della quantità di cure materne fornite alla loro prole nei primi giorni post-partum: madri 
con un alto comportamento di incurvamento del dorso e un alto leccamento-grooming (high 
arched-back nursing e licking/grooming o “high ABN-LG”), e madri con un basso 
comportamento di incurvamento del dorso e un basso leccamento-grooming (low arched-back 
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nursing e licking/grooming o “low ABN-LG”) (Caldji et al., 1998, 2000; Liu et al., 2000; 
Fleming et al., 2002; Gudsnuk e Champagne, 2011). 
Il confronto di cuccioli di roditore che hanno ricevuto bassi livelli di leccamento da parte 
delle madri nei primi giorni di vita con i cuccioli che hanno ricevuto alti livelli di leccamento 
post partum, ha fornito preziose informazioni sull’epigenetica molecolare alla base delle cure 
materne. 
Studi su prole allevata da madri high ABN-LG hanno mostrato che i cuccioli, da adulti, hanno 
una maggiore espressione dei recettori per i glucocorticoidi (GR) nell'ippocampo e una 
maggiore sensibilità al feed-back negativo dei glucocorticoidi rispetto ai cuccioli allevati da 
madri con low ABN-LG (Weaver et al., 2004; Franklin e Mansuy, 2010; Liu et al., 1997); 
questi effetti sono stati associati con differente metilazione del DNA nel promotore del gene 
per i recettori dei GR (Weaver et al., 2004; Zhang et al., 2010; Gudsnuk e Champagne, 2011). 
Questa diversa metilazione non è evidente in una fase pre-natale ed emerge durante la prima 
settimana post-partum, quando la madre mette in atto alti o bassi livelli di cure materne. 
Inoltre, prole che ha ricevuto alti livelli di ABN-LG manifesta un aumentato feedback 
negativo dell’asse ipotalamo ipofisi surrene (HPA) in risposta allo stress e un ridotto 
innalzamento di ACTH e corticosterone dopo uno stressor (Gudsnuk e Champagne, 2011).  
L’aggiunta di gruppi acetili agli istoni del DNA nel promotore del gene per i recettori dei 
glucocorticoidi ippocampali (GR) è stata osservata aumentare nella prole di madri high 
ABN-LG. 
All’interno dell’ippocampo della prole di madri low ABN-LG, si sono osservati livelli ridotti 
di acido glutammico decarbossilasi (GAD1), enzima che catalizza la sintesi di acido gamma 
aminobutirrico (GABA) dall'acido glutammico. L’analisi del promotore del gene per il GAD1, 
ha rivelato che il LG materno induce una diminuzione della metilazione del DNA di questo 
gene, associata ad un aumento dell’acetilazione in questa regione (Gudsnuk e Champagne, 
2011). Prole allevata da madri high ABN-LG mostra un’aumentata espressione dei recettori 
NMDA e un aumento del mRNA per il BDNF (brain-derived neurotrophic factor), 
un’aumentata innervazione colinergica a livello ippocampale e un miglior apprendimento 
spaziale e memoria (Liu et al., 2000). Di conseguenza si osserverà un aumentata sensibilità 
ippocampale al glutammato e un incremento nello sviluppo sinnaptico ippocampale 
(Liu et al., 2000). 
Tra la prole femminile, l’esperienza di bassi livelli di leccamento ricevuti da parte della madre 
(low licking-grooming o “low LG”) nel periodo post-natale, è stata associata ad una 
diminuzione nella trascrizione del recettore estrogenico alfa (ERα) nella zona preottica 
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mediale dell'ipotalamo (MPOA) e ad un’elevata metilazione del DNA all'interno del 
promotore di questo gene (Champagne et al., 2003b, 2006; Gudsnuk e Champagne, 2011). 
Prole di madri con high ABN-LG esibisce inoltre una maggiore densità di recettori per le 
benzodiazepine nell’amigdala, un’elevata concentrazione di BDNF, dell’enzima colina O-
acetiltransferasi e di sinaptofisina a livello ippocampale, al contrario di prole allevata da 
madri con low ABN-LG (Champagne, 2008; Champagne e Curley, 2009). 
Gli effetti epigenetici non sono irrversibili: il trattamento farmacologico è stato sperimentato 
in laboratorio per invertire gli effetti delle cure materne sull’espressione genica (Gudsnuk e 
Champagne, 2011) 
L’infusione di trichostatina A (TSA), un composto organico che promuove l’acetilazione degli 
istoni e rimuove i gruppi metili, in prole adulta che ha ricevuto un low ABN-LG durante 
l’infanzia, induce una diminuzione della metilazione del DNA del gene per i GR a livello 
ippocampale, un incremento della trascrizione del GR e una ridotta risposta allo stress 
(Weaver et al., 2004; Champagne e Curley, 2009; Curley et al., 2011). Al contrario, trattando 
la prole che ha ricevuto un high ABN-LG durante l’infanzia per due settimane con metionina, 
aumenta la disponibilità dei gruppi metilici, diviene maggiore la metilazione del DNA dei geni 
per i recettori GR ippocampali, diminuisce l’espressione dei recettori per i glicocorticoidi (GR) 
e aumenta così la risposta comportamentale allo stress (Weaver et al., 2004; Curley et al., 2011).  
La somministrazione centrale di zebularina, un composto che riduce la metilazione del DNA, 
induce invece un aumento dell’espressione di BDNF (brain-derived neurotrophic factor) in 
ratti che hanno ricevuto scarse cure, così che i livelli di BDNF sono equivalenti nella prole 
maltrattata e nella prole non abusata (Roth et al., 2009; Curley et al., 2011). 
Tra i cuccioli che ricevono cure materne quotidianamente deficitarie e abusive (ad esempio 
essere pestati, lasciati cadere, trascinati, ed ignorati) da parte di madri non biologiche, uno su 
sette mostra una ridotta espressione di BDNF e una maggiore metilazione del DNA del gene 
per il BDNF nella corteccia prefrontale da adulto (Roth et al., 2009; Franklin e Mansuy, 2010).  
I risultati sono particolarmente interessanti perché, nell'uomo, l’aumento della metilazione del 
gene per il BDNF nella corteccia frontale è associato con le principali psicosi come la 
schizofrenia e il disordine bipolare (Mill et al., 2008). Pertanto, il maltrattamento durante i 
primi periodi di sviluppo può non solo predisporre l’individuo a psicosi maggiori, ma 
determina anche la trasmissione di pattern anormali di metilazione di generazione in 
generazione. 
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È importante sottolineare che i maltrattamenti durante lo sviluppo neonatale inducono un 
comportamento di scarse cure materne nella prole femminile quando esse stesse avranno dei 
propri cuccioli (Roth et al., 2009; Franklin e Mansuy, 2010).  
Inoltre, effettuando un cross-fostering, cioè interscambiando la prole allevata da madri con 
low ABN-LG con prole allevata da madri high ABN-LG, si conferma il ruolo delle cure post-
natali nel mediare questa trasmissione. Infatti, le femmine nate da madri con low ABN-LG e 
poi affidate a madri high ABN-LG, mostreranno alti livelli di LG verso i propri cuccioli 
mentre le femmine nate da madri con alto LG e poi affidate a madri con basso LG 
mostreranno bassi livelli di LG e saranno fenotipicamente indistinguibili da quelle allevate 
esclusivamente da madri con low ABN-LG, con identica risposta endocrina allo stress, 
identica espressione ippocampale dei recettori per i GR e per le benzodiazepine (Francis e 
Meaney, 1999; Francis et al., 1999b; Caldji et al., 2000, 2000b; Roth et al., 2009; Franklin e 
Mansuy, 2010; Gonzalez et al., 2001; Champagne et al., 2003; Champagne, 2008; 
Champagne e Curley, 2009). 
La prole biologica di madri con low ABN-LG allevata da madri con high ABN-LG, si 
mostrava essere significativamente meno timorosa in condizioni di novità rispetto alla prole 
biologica di madri con high ABN-LG allevata da madri con low ABN-LG. Da adulta, la prole 
femminile di madri con low ABN-LG allevata da madri con high ABN-LG non differiva nel 
comportamento materno dalla prole allevata con un ABN-LG normale o alto. La frequenza di 
ABN-LG negli animali allevati da madri con high ABN-LG era significativamente più alta 
rispetto al gruppo con low ABN-LG, e includeva anche il caso di femmine originariamente 
nate da madri con high ABN-LG, ma allevate da madri con low ABN-LG (McCarty e Lee, 
1996; Fleming et al., 1999; Francis et al., 1999; Caldji et al., 2000). 
Oltre agli effetti sull’asse ipotalamo-ipofis-surrene, progenie di madri con low ABN-LG 
hanno una ridotta densità di recettori benzodiazepinici nel nucleo centrale, laterale e 
basolaterale dell'amigdala e nel locus ceruleus rispetto alla progenie di madri high ABN-LG 
(Liu et al., 1997; Liu et al., 2000; Francis et al., 1999; Caldji et al., 1998, 2000, 2000b; 
Champagne, 2008); anche l’espressione delle subunità GABA è alterata dal LG materno, con 
implicazioni per il legame delle benzodiazepine (Caldji et al., 2000, 2003; Champagne, 2008; 
Champagne e Curley, 2009; Curley et al., 2011). 
L’aumento delle reazioni di paura dei cuccioli non sottoposti ad adeguate cure materne è 
legato alla diminuzione della densità dei recettori per le benzodiazepine nell’amigdala e nel 
locus coeruleus, alla diminuzione degli adrenorecettori nel locus coeruleus e all’aumento, 
sempre nel locus coeruleus della densità dei recettori per l’ormone di rilascio per la 
    75 
 
corticotropina(CRH) (Caldji et al., 1998; Meaney et al., 2006). Infatti, l’espressione del 
meccanismo della paura è regolato da circuiti neurali che includono l’attivazione di vie 
noradrenergiche ascendenti che proiettano dal locus coeruleus alla parte anteriore del cervello 
e alcuni studi (Meaney et al., 1989; 2006), hanno dimostrato che le cure materne durante 
l’infanzia servono per programmare le risposte comportamentali del piccoli alterando anche 
questo sistema neurale che media lo sviluppo della paura. 
Le madri con low ABN-LG durante la prima settimana post-partum, mostrano una riduzione 
dei livelli dei recettori per l'ossitocina (OTR) nel MPOA (medial preoptic area) rispetto alle 
madri con high ABN-LG (Champagne et al., 2001; Francis et al., 2000; Parent et al., 2005; 
Champagne e Meaney, 2007; Champagne, 2008, 2011; Curley et al., 2011). La regione 
preottica mediale (MPOA) nell’ipotalamo è una regione che è fondamentale per il 
comportamento materno nel ratto (Parent et al., 2005). 
Così, figlie di madri con low ABN-LG hanno a loro volta ridotti ricettori dell'ossitocina 
leganti durante il periodo post-partum. Inoltre, figlie di madri con low ABN-LG che sono 
state ovariectomizzate e sottoposte a elevate dosi di estrogeni non hanno avuto un aumento 
dei recettori dell'ossitocina (OTR) leganti nel MPOA (Champagne et al., 2001; Parent et al., 
2005; Champagne, 2008, 2011). 
L’ossitocina sembra agire per facilitare il rilascio di dopamina da parte dei neuroni in un'altra 
regione chiamata nucleo tegmentale ventrale. L'aumento del rilascio di dopamina attiva il LG 
materno (Champagne et al., 2004). Infondendo un antagonista del recettore dell’ossitocina 
direttamente nel cervello, viene eliminata completamente la differenza di comportamento 
materno tra madri high ABN-LG e madri low ABN-LG. E ancora, le differenze 
nell’espressione dei recettori degli estrogeni e dei recettori dell’ossitocina sono invertite col 
cross-fostering, il che suggerisce che le cure materne regolano l'attività di tali recettori, che 
costituiscono la base per le successive differenze trasmesse nel comportamento materno 
(Champagne et al., 2003b). 
La mancanza di sensibilità agli estrogeni mostrato dalla progenie di madri con low ABN-LG è 
simile a quella osservata nei topi privi di una copia funzionale del recettore degli estrogeni 
alfa (ERα) (Young et al., 1998; Champagne, 2008). 
Un’espressione differenziale dell’ERα nel MPOA nella prole di madri con low ABN-LG 
rispetto alla prole di madri con high ABN-LG, emerge durante la prima settimana post-partum 
e si mantiene in età adulta (Champagne et al., 2003b; Champagne et al., 2006; Champagne e 
Meaney, 2007; Champagne, 2008; Curley et al., 2011). Così, prole nata da madri con low 
ABN-LG e sottoposta a cross-fostering alla nascita con madri con high ABN-LG, avrà livelli 
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elevati di ERα nel MPOA, mentre prole nata da madri con high ABN-LGe sottoposta a cross-
fostering alla nascita con madri con low ABN-LG, mostrerà minori livelli di ERα (Champagne 
e Meaney, 2007; Champagne, 2008). 
Sembra che la stimolazione tattile operata dalla madre influenzi il dimorfismo sessuale nei 
circuiti neuronali nella prole, e c’è un evidenza di ciò nelle differente metilazione del DNA 
nel promotore per il gene del recettore estrogenico alfa (ERα) a livello di area preottica 
mediale dell’ipotalamo (MPOA). I maschi hanno, in questa regione, alti livelli di metilazione 
del DNA del gene per ERα, rispetto alle femmine. Se alle femmine viene fornita una 
stimolazione tattile aggiuntiva dal 5-7° giorno dopo la nascita, si assiste ad un aumento della 
metilazione del DNA del gene per ERα, tale che, queste femmine diventano indistingibili dai 
maschi per quanto riguarda la metiliazione di questo gene. Studi precedenti hanno dimostrato 
che i maschi sono leccati più frequentemente dalla madre rispetto alle femmine durante il 
periodo postnatale (Moore e Morelli, 1979) e potrebbe essere che questo differente livello di 
stimolazione tattile scateni modificazioni epigenetiche responsabili della rafforzata differenza 
tra i due sessi (Gudsnuk e Champagne, 2011). 
Tra le femmine ovariectomizzate, l'esperienza di high ABN-LG durante lo sviluppo post-
natale predice livelli crescenti di OTR nel MPOA in risposta a crescenti livelli di estradiolo, 
mentre tra le figlie allevate da madri con low ABN-LG, c'è insensibilità a questi effetti 
estrogeno-mediati (Champagne et al., 2001, 2003b; Champagne, 2011). L’insensibilità agli 
estrogeni e la ridotta up-regulation dell’OTR sono osservate nei topi cui è stato inibito l’ERα 
(Young et al., 1998; Champagne, 2011), fatto che spiega le alterazioni nel comportamento 
materno osservate in questo modello transgenico (Ogawa et al., 1998; Champagne, 2011). 
Nella prole femminile adulta allevata da madri con low ABN-LG rispetto a madri con high 
ABN-LG, ci sono riduzioni di espressione genica ERα all'interno del MPOA (Champagne et 
al., 2003b, 2006; Champagne, 2011). In questo modo, le influenze genetiche e ambientali 
sulle vie neuroendocrine coinvolte nella responsività agli ormoni gonadici possono ottenere 
effetti simili sul cervello materno in via di sviluppo (Champagne, 2011).  
Gli estrogeni agiscono sul cervello principalmente attraverso due tipi di recettori: i recettori 
ERα e i recettori ERβ. Entrambi sono implicati nella regolazione del comportamento materno.  
I recettori per gli estrogeni subiscono delle modifiche nell’ipotalamo e nell’amigdala durante 
la gravidanza e il parto, ed entrambi i tipi di recettori partecipano nella regolazione 
dell’espressione del sistema “ossitocinergico”. I recettori ERβ regolano l’espressione del gene 
per l’ossitocina, mentre i recettori ERα regolano l’espressione del recettore per l’ossitocina 
(Stamatakis et al., 2015). Variazioni naturali nelle cure materne sono associate a differenze 
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nell’espressione di entrambi i recettori per gli estrogeni e dei recettori per l’ossitocina (OTR) 
a livello dell’ipotalamo: madri che esibiscono alti livelli di cure materne intese come 
leccamento e allattamento (high ABN-LG), mostrano alti livelli di ERα e di OTR nell’area 
preottica mediale dell’ipotalamo. I recettori per gli estrogeni sono inoltre intimamente 
coinvolti con la regolazione della funzione del sistema serotoninergico, influenzando 
l’espressione e la funzione dei recettori per la serotonina e le concentrazioni stesse di 
serotonina (Stamatakis et al., 2015). 
I sistemi ossitocinergico e serotoninergico giocano un ruolo fondamentale nella regolazione 
dell’espressione del comportamento materno. La somministrazione di ossitocina nei ventricoli 
cerebrali elicita il comportamento materno in femmine vergini di ratto; al contrario, il blocco 
dell’azione dell’ossitocina comporta una marcata interruzione del comportamento materno e 
della memoria materna. I recettori per l’ossitocina aumentano durante il postpartum.  
Una riduzione dell’attività serotoninergica a livello ipotalamico riduce l’allattamento e le cure 
materne nella madre. La somministrazione di serotoninergici come la fluoxetina rafforza 
invece il comportamento materno (Stamatakis et al., 2015). 
Oltre all’alterazione degli stati emotivi, i ridotti livelli di LG materno hanno come 
conseguenza una riduzione delle capacità di apprendimento e memorizzazione spaziale ed 
aumento dell’apoptosi cellulare (Champagne et al., 2008). 
Le variazioni nelle cure materne sono associate agli effetti sulla morfologia, la funzione 
sinaptica e la responsività al corticosterone dei neuroni CA1 e all’apprendimento dipendente 
dall’ippocampo in condizioni di stress.  
Da adulti, soggetti allevati da madri high ABN-LG, sono meno paurosi e hanno una modesta 
attivazione dell’asse ipotalamo ipofisi-surrene in risposta a stressors (Caldji et al., 2000; 
2000b; Weaver et al., 2004). 
Masis-Calvo e colleghi (2013), effettuarono degli studi su ratti di razza Sprague-Dawley per 
valutare se differenti cure materne nei confronti della prole inducessero nella prole stessa 
risposte comportamentali e neurochimiche diverse: suddivisero quindi le madri in due gruppi, 
il primo era costituito da femmine che presentavano un alto comportamento di arched-back 
nursing e licking-grooming (high ABN-LG), mentre il secondo mostrava un basso 
comportamento di arched-back nursing e licking-grooming (low ABN-LG). In seguito, i 
cuccioli furono sottoposti a dei test comportamentali e fu valutato inoltre nel post-mortem la 
concentrazione di neurotrasmettitori in tre regioni del cervello, quali l’ippocampo, il nucleo 
striato ventrale e la corteccia prefontale. I cuccioli di madri con low ABN-LG mostravano 
maggiori livelli di ansia rispetto a quelli di madri con high ABN-LG e avevano anche un 
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minor comportamento esploratorio. Questa risposta comportamentale era associata a un 
incremento del turnover di 5-HT nella corteccia frontale, arrivando alla conclusione che 
condizioni stressanti modulano il sistema serotoninergico (Francis et al., 1999; Zhang et al., 
2010; Mais-Calvo et al., 2013; Sequeira-Cordero et al., 2013).  
I livelli di dopamina riscontrati nei piccoli di ratto di madri con low ABN-LG erano inoltre 
più elevati rispetto a quelli di madri con high ABN-LG (Zhang et al., 2005; Mais-Calvo et al., 
2013). Un aspetto interessante della ricerca di Masis-Calvo e collaboratori (2013), è che 
durante “l’open field test”, prole di madri con low ABN-LG mostravano significativi ridotti 
livelli di grooming rispetto alla prole di madri con high ABN-LG. Il comportamento di 
grooming è considerato dagli autori correlato a ridotti livelli di ansia. Inoltre, nell’“elevated 
plus maze test”, i figli di madri con high ABN-LG mostrano maggiore esplorazione e 
spendono più tempo nella zona centrale e nelle braccia aperte, rispetto ai figli di madri low 
ABN-LH, i quali trascorrono invece più tempo nella parte non esposta delle braccia, 
probabilmente per la paura degli stimoli nuovi, quali la novità dell’ambiente, l’illuminazione 
e le aree aperte (Masis-Calvo et al. 2013). 
Da questi studi è emerso che in effetti variazioni nella qualità delle cure materne hanno 
conseguenze su molti comportamenti legati all’ansia nella prole, causando significanti effetti 
sull’asse ipotalamo-ipofisi-surrene (Liu et al., 1997; Weaver et al., 2004; Masis-Calvo et al., 
2013), apprendimento e memoria spaziale, morfologia del cervello (Toki et al., 2007; Masis-
Calvo et al., 2013), contenuto dei neurotrasmettitori in molte regioni del cervello, e pattern 
epigenetici e profili di espressione genica diversi (Weaver et al., 2004; Masis-Calvo et al., 
2013). Le regioni come la corteccia prefrontale, l’ippocampo, il nucleo ventrale striato del 
cucciolo, sono dunque influenzati dal comportamento materno (Francis et al., 1999; 
Champagne et al., 2008; Masis-Calvo et al., 2013).  
L’ABN-LG materno agirebbe aumentando l’attivita della serotonina (5-HT) e la 
concentrazione dei recettori per la serotonina (Weaver et al., 2004). 
La prole adulta di madri con alti livelli di cure materne (high ABN-LG), mostra una maggior 
lunghezza dei rami dendritici, una maggiore densità spinale (spine density) dei neuroni CA1, 
un maggiore LTP, e una maggiore espressione ippocampale sia dei recettori per i 
mineralcorticoidi (MR) che di quelli per i glicocorticoidi (GR) (Champagne et al., 2008). 
Questi effeti sono essenzialmente annulati attraverso il cross-fostering (Champagne et al., 2008). 
Negli studi di laboratorio effettuati sui ratti e su altre specie di mammifero, c’è una chiara 
evidenza che il contatto e le interazioni madre-neonato all’interno di una stessa cucciolata 
sono diverse e che le interazioni materne hanno un impatto a lungo termine sul 
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comportamento della prole. In uno studio condotto sul ratto da Cavigelli e colleghi (2010), in 
4 cucciolate esaminate, un terzo dei cuccioli in ogni cucciolata era leccato almeno il doppio 
rispetto a quello che era leccato meno in ogni cucciolata nella prima settimana di vita. Inoltre, 
i cuccioli che erano leccati di più erano più attivi ed esplorativi durante test comportamentali 
condotti in ambienti nuovi e in presenza di stimoli stressanti, rispetto ai cuccioli che erano 
leccati meno (Cavigelli et al., 2010). E possibile che le variazioni di cure materne all’interno 
della stessa cucciolata abbiano un valore adattativo che serve ad aumentare la variabilità 
comportamentale e la possibilità di sopravvivenza nella prole. Infatti è possibile che alcuni 
fenotipi comportamentali si adattino meglio ad alcuni contesti ambientali ed altri si adattino 
meglio ad altri contesti ancora. Ad esempio, soggetti “cauti” e meno esplorativi potrebbero 
avere maggiore successo in un ambiente pericoloso in presenza di predatori; mentre in un 
ambiente più favorevole la cautela potrebbe non essere necessaria o addirittura nociva, e 
individui curiosi e “sfrontati”avrebbero maggior successo riproduttivo. In condizioni 
ambientali imprevedibili pertanto questo rappresenterebbe un modo per massimizzare il 
successo di una cucciolata (Cavigelli et al., 2010). 
L'ambiente materno di cui fa esperienza un organismo in via di sviluppo può svolgere dunque 
un ruolo fondamentale nel plasmare i pattern comportamentali nell’individuo adulto. Inoltre, 
ci può essere la trasmissione di questi effetti alle generazioni successive che si manifestano 
anche attraverso alterazioni nel comportamento riproduttivo e materno della prole. Così le 
cure materne possono essere trasmesse dalla madre alle figlie e alle nipoti.  
Sia negli esseri umani che nei primati ci sono prove di una trasmissione matrilineare del 
comportamento materno (Champagne, 2008).  
Nel caso di abusi sui minori negli esseri umani, vi è una notevole continuità trans-
generazionale. Attualmente si stima che fino al 70% dei genitori violenti hanno subìto essi 
stessi degli abusi nell’infanzia, mentre il 20-30% dei bambini vittime di abusi rischiano di 
diventare tossicodipendenti (Champagne, 2008). Le donne allevate in orfanotrofi senza 
esperienza di cure parentali mostrano una minore sensibilità e sono più conflittuali nei 
confronti dei propri figli (Champagne, 2008).  
Una trasmissione intergenerazionale delle cure materne e dell’iperprotettività, come valutato 
dal Parental Bonding Index (PBI), un test di autovalutazione retrospettiva sulle interazioni dei 
genitori (Parker, 1989), è stata dimostrata tra le donne e le loro figlie (Miller et al., 1997) e 
questa trasmissione di stile parentale sembra essere indipendente dallo status socio-economico, 
dal temperamento o dalla depressione sia della madre che della figlia.  
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Negli studi su primati non umani, Maestripieri e colleghi hanno dimostrato l'influenza di abusi 
genitoriali nel macaco rhesus nel modulare il successivo comportamento materno della prole, 
fornendo la prova che oltre il 50% della prole che aveva ricevuto abusi parentali durante i 
primi 6 mesi di vita esibiva una genitorialità di tipo altrettanto abusiva da adulta (Maestripieri, 
1998, 1999; Maestripieri e Carrol, 1998). 
Il cross-fostering di neonati da una femmina abusiva a una femmina non abusiva, ha dimostrato 
che questi neonati da adulti non manifestavano abusi nei confronti della propria prole, 
suggerendo il ruolo del contesto post-natale nel mediare questi effetti (Maestripieri, 2005).  
La trasmissione dell’abuso è stata a lungo sospettata da studi condotti su gruppi sociali di 
macao rhesus e di macaco dalla coda di porco (pigtail macacus), in cui il maltrattamento 
infantile è altamente concentrato entro certe linee materne (Maestripieri et al., 1997; 
Maestripieri e Carrol, 1998). Tuttavia, questa trasmissione transgenerazionale non è limitata a 
comportamenti abusivi.  
Tra i cercopitechi in cattività, il miglior predittore della frequenza di contatto madre-bambino 
è il livello di contatto che una femmina aveva ricevuto dalla madre durante i primi sei mesi di 
vita (Fairbanks, 1989; Champagne, 2008; Gudsnuk e Champagne, 2011). La trasmissione 
matrilineare dei tassi di respingimento materno è stata osservata anche tra le scimmie rhesus 
(Champagne, 2008).  
La quantità di leccamento fornito dalla madre alla prole può essere ridotta se la madre viene 
resa anosmica attraverso la bulbectomia o se i cuccioli provengono da una cucciolata molto 
numerosa (Fleming et al., 2002). 
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Nei mammiferi, l’evidenza sperimentale dell’importanza del ruolo della madre e delle cure 
materne deriva principalmente da studi condotti sugli effetti della deprivazione materna 
(Champagne et al., 2003). 
Studi sulla deprivazione materna sono stati effettuati per lungo tempo negli anni passati su 
primati e roditori per analizzare e approfondire l'influenza di questa forma di stress precoce 
sui sistemi neuroendocrini comportamentali della prole (Champagne e Curley, 2009). Nei 
primati e nei roditori, neonati privati della madre per estesi periodi di tempo esibiscono un 
aumento drammatico della paura, inappropriato comportamento sociale e disfunzioni 
cognitive (Champagne et al., 2003). 
Simile agli effetti dello stress prenatale e ai bassi livelli di cure materne, lunghe e ripetute 
separazioni dalla madre durante l'infanzia causano un aumento del livello di corticosteroidi in 
risposta allo stress nella prole da adulta (Murgatroyd et al., 2009). Coerentemente con il ruolo 
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della vasopressina ipotalamica (AVP) entro l'asse HPA, la separazione materna induce una 
sensibilità allo strewss, associata ad aumentata espressione ipotalamica del gene per la AVP in 
topi adulti, a seguito di una diminuita metilazione del DNA dei geni per la vasopressina 
ipotalamica (Champagne e Curley, 2009). 
Cuccioli femmina di ratto che vengono artificialmente separati dalle loro madri per periodi 
ripetuti (Lovic et al., 2001; Champagne, 2008) o che hanno subito un’esperienza completa di 
deprivazione materna (Gonzalez et al., 2001; Champagne, 2008), mostrano a loro volta 
alterate cure materne una volta raggiunta l’età adulta.  
La deprivazione materna induce essa stessa delle importanti variazioni fisiologiche, 
comportamentali, metaboliche e neurochimiche nella madre che possono influenzare la sua 
responsività nei confronti della prole (Fleming et al., 2002). Ad esempio, si osservano 
modifiche dei livelli di ossitocina, importantissimi per la creazione del legame di 
attaccamento madre-neonato e per la comparsa del comportamento materno, cambiamenti nel 
sistema dopaminergico, importante anch’esso per l’insorgenza del comportamento materno e 
per i sistemi motivazionali. Associato alla dopamina, anche la prolattina e altri ormoni di 
conseguenza possono subire delle modificazioni aseguito di periodi di seprazione prolungati 
(Anisman et al., 1998; Fleming et al., 2002). 
La deprivazione delle cure materne altera anche la trasmissione del sistema dopaminergico 
(Kehoe et al., 1998; Curley et al., 2011; Fleming et al., 2002), anche questo implicato nella 
regolazione del comportamento materno, così come i livelli di prolattina e degli altri ormoni 
implicati nell’espressione del pattern di cura parentale. 
Nel ratto, prole separata dalla madre e dai fratelli della cucciolata quotidianamente, per un ora 
al giorno, dal secondo giorno di vita fino al 9 giorno, esibisce alti livelli di dopamina (DA) 
cocaina-indotti nel nucleo striato ventrale, al decimo giorno di vita, rispetto ai controlli. 
Elevati livelli di dopamina nel nucleus accumbens persistono inoltre fino all’età adulta. In 
generale, una prolungata separazione materna o scarse cure materne sono associate ad 
un’aumentata sensibilità dell’attività dopaminergica, attraverso un’alterazione dell’espressione 
genica dei recettori per la dopamina e dei trasportatori della dopamina, con predisposizione a 
problematiche ansiose o alla depressione (Anisman et al., 1998; Curely et al., 2011). 
Anche il sistema serotoninergico appare alterato nell’adulto a seguito di precoci e prolungate 
separazioni materne, con diminuzione dei livelli dei metaboliti della serotonina (5-HIAA e 
HVA) nell’amigdala, e alterazioni del trasportatore e dei recettori per la serotonina (Anisman 
et al., 1998; Curely et al., 2011; Champagne e Curley, 2009; Gardner et al., 2005). Scimme di 
macaco rhesus che sono allevate in condizioni di deprivazione materna,mostrano un aumento 
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della metilazione del DNA del gene per il trasportatore della serotonina (5-HTT) (Kinnally et 
al., 2010; Gudsnuk e Champagne, 2011; Crews, 2011). 
Alti livelli di rigetto materno nei primati non umani sono correlati ad aumento del gioco 
solitario, e riduzione dei livelli dei metaboliti 5-HIAA nel liquido cerebrospinale della prole 
(Maestripieri et al., 2005, 2006; Champagne e Curley, 2009). 
Estesi periodi di deprivazione materna causano nell’adulto una riduzione dell’espressione 
delle subunità recettoriali NMDA (N-methyl-D-aspartate) a livello ippocampale, con 
alterazioni quindi del sistema glutammatergico (Curely et al., 2011). 
L’espressione delle neurotrofine, come ad esempio il fattore di crescita neurale (NGF), sembra 
essere condizionato dalla relazione materna: brevi separazioni materne (1 ora) determinano un 
aumento dell’espressione ippocampale del NGF in ratti di 3 giorni di età (Cirulli et al., 2003).  
Un allevamento artificiale di cuccioli di ratto caratterizzato da una completa assenza di 
contatto con la madre dopo la nascita, è stato riscontrato alterare in maniera significativa lo 
sviluppo neurologico, portando a deficit di attenzione, deficit cognitivi, riduzione del 
comportamento esploratorio, iperattività, ansia e comportamento sociale ridotto (Levy et al., 
2003;. Lovic e Fleming, 2004; Champagne e Curley, 2009; Champagne, 2011). Le femmine 
allevate in queste condizioni sono state osservate fornire un ridotto LG e contatto verso la 
propria prole (Gonzalez et al., 2001; Champagne e Curley, 2009; Champagne, 2011), 
suggerendo che le femmine allevate senza contatto con la madre, siano meno sensibili agli 
aumenti ormonali indotti nel post-partum (Champagne, 2011).  
Pertanto, riduzione del LG si osserva anche nelle femmine che hanno sperimentato una 
separazione materna prolungata durante l'infanzia (Champagne, 2011), o che sono state 
allevate da madri con un comportamento di low ABN-LG (Champagne et al., 2003;. Francis 
et al., 1999; Champagne, 2011). Così, il cervello materno può essere plasmato dalla qualità 
dell'ambiente nei primi anni di vita, portando a variazioni stabili nella frequenza delle 
interazioni madre-bambino (Champagne, 2011). 
Un modo di alterare la quantità di stimoli materni ricevuti dai cuccioli è dunque quello di 
variare la quantità di tempo che i cuccioli passano con le madri. Femmine di neonato, private 
del contatto materno per 5 ore al giorno, hanno mostrato, una volta divenute adulte, deficit in 
vari comportamenti materni. 
Alla luce degli evidenti effetti delle separazioni quotidiane di 5 ore dalla madre, è 
sorprendente che l'unico studio di deprivazione materna completa non abbia mostrato alcun 
effetto. Thoman e Arnold (1968), studiarono l'effetto della privazione totale materna e sociale 
nei neonati di ratto. Alcuni cuccioli furono allevati da soli o con altri nove cuccioli in 
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un’incubatrice a temperatura controllata; altri cuccioli, allevati dalla madre singolarmente o in 
cucciolate di nove fratelli, furono utilizzati come gruppo di controllo. Thoman e Arnold 
(1968), trovarono poca differenza tra i vari gruppi, riguardo alle misure direttamente 
osservabili del comportamento materno, portando a pensare che l'isolamento totale dalla 
madre alla nascita e l'isolamento dai coetanei durante il primo periodo di vita produce effetti 
trascurabili sul successivo comportamento materno. Tuttavia, molteplici fattori in questo 
primo studio hanno influenzato i risultati. In primo luogo, i neonati allevati nell'incubatrice 
sono stati alimentati solo ogni 3-4 ore, diversamente a quanto accade in natura, e la nutrizione 
può avere avuto quindi qualche effetto sui risultati (Grota e Ader, 1969). In secondo luogo, gli 
animali sono stati alloggiati individualmente dal 25° all’85° giorno, che è ancora un periodo 
sensibile per un animale (Hall, 1998). Il gruppo di controllo potrebbe essere stato 
negativamente colpito da questo isolamento, fattore che avrebbe potuto confondere i risultati. 
In terzo luogo, non state usate misure comportamentali quantificabili per valutare le cure 
materne che le madri hanno fornito alla loro prole. Infine, l'uso di un tubo pulsante, caldo e 
umido su cui cuccioli potevano stringersi, potrebbe aver compensato qualsiasi deficit che una 
completa deprivazione materna generalmente produce (Gruendel e Arnold, 1969). 
Gonzalez e colleghi (2001), hanno effettuato uno studio sui ratti per valutare gli effetti della 
completa deprivazione materna. Essi evidenziarono che animali allevati artificialmente e 
separati dalla madre dal 4° al 20° giorno di vita, pur ricevendo una stimolazione tattile 
“licking-like” minima (AR-MIN) o una stimolazione massima (AR-MAX), da adulti 
esibivano un comportamento materno alterato, riportavano meno frequentemente i cuccioli 
nel nido (retrieving), leccavamo meno la prole (licking e licking anogenital), esibivano meno 
crouching (postura che facilita l’allattamento), e piu comportamenti inappropriati come tail-
chasing, scavare, appendersi e arrampicarsi sulle grate della gabbia. I risultati indicarono che 
il modo in cui i cuccioli venivano allevati, influenzava sia il comportamento materno che 
quello emotivo in età adulta. La simulazione del licking attraverso l’uso di un pennellino era 
stata in grado di migliorare solo parzialmente gli effetti prodotti dalla deprivazione materna.  
 (Gonzalez et al., 2001).  
) ,	


La manipolazione dei cuccioli sembra determinare un aumento dell’ABN-LG materno. La 
manipolazione dei cuccioli, infatti, trasforma un low ABN-LG- in high ABN-LG (Lee e 
Williams 1974, 1975; Liu et al., 1997; Francis et al., 1999b; Liu et al., 1997; Meaney, 2001; 
Champagne e Meaney, 2007).  
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Da adulta, la prole manipolata di madri con low ABN-LG assomiglia alla prole di madri con 
high ABN-LG, in relazione alla risposta comportamentale ed endocrina allo stress, al CRF 
ipotalamico, all’espressione del mRNA dei recettori dei glucocorticoidi ippocampali, così 
come dei recettori leganti delle benzodiazepine (Francis et al., 1999b). 
La manipolazione post-natale che comporta brevi periodi di separazione materna, diminuisce la 
risposta allo stress della prole, e aumenta le capacità di apprendimento e la memoria (Meaney et 
al., 1991; Meaney et al., 1985; Anisman et al., 1998; Champagne e Meaney, 2007). 
Nella misurazione della risposta del corticosterone plasmatico allo stress o del 
comportamento di paura in condizione di novità, la prole manipolata di madri con low ABN-
LG non differiva dalla prole di madri con high ABN-LG. Prevedibilmente, la prole non 
manipolata di madri con low ABN-LG mostrava un significativo incremento della risposta 
HPA allo stress ed un aumento della paura in risposta a situazioni nuove.  
Se le differenze nel comportamento materno fossero trasmesse solo attraverso l’eredità 
genetica, allora ci si aspetterebbe che i cuccioli femmina di madri con low ABN-LG 
diventassero madri con low ABN-LG, al di là del fatto che siano manipolati o meno nel primo 
periodo di vita.  
Grazie ai meccanismi epigenetici, l’esperienza della manipolazione viene trasmessa alla 
generazione e questi effetti sono mediati dalle alterazioni nel comportamento materno. 
Queste scoperte dimostrano che eventi ambientali possono alterare la traiettoria dello sviluppo 
non solo nella prole che ne fa esperienza ma anche nella successiva generazione (Caldji et al., 
2000; Meaney, 2001). 
Stamatakis e colleghi (2015) hanno valutato gli effetti positivi di brevi separazioni dalla prole 
nelle madri di ratto. Femmine di ratto esposte a quotidiane e ripetute brevi separazioni (15 
minuti) dalla prole dal 1° al 22esimo giorno postnatale, esibiscono un aumento delle cure 
materne, ridotti livelli di ansia e alterazione dei livelli di recettori per gli estrogeni (ERα e 
ERβ), per l’ossitocina e per la serotonina (5-HT1A) nel cervello. 
Tali risultati concordano con quanto precedentemente riportato in letteratura riguardo gli 
effetti delle brevi separazioni dalla prole sul comportamento materno (Liu et al., 1997; Pryce 
et al., 2005). L’ossitocina riveste un ruolo importante nella riduzione dell’ansia in femmine 
che allattano. L’ossitocina nel nucleo centrale dell’amigdala (CeA) rafforza l’attività del 
circuito inibitorio gabaergico portando ad un ridotto output da parte dell’amigdala stessa. 
Pertanto, l’aumento dei livelli di recettori per l’ossitocina nell’amigdala delle madri che 
hanno sperimentato brevi e ripetute separazioni dalla prole, rappresenta uno dei fattori 
sottostanti la riduzione dei livelli di ansia di queste madri. 
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Anche l’aumento dei recettori per gli estrogeni è responsabile dei ridotti livelli di ansia, dal 
momento che nel ratto la somministrazione di estrogeni per via sistemica o intra-ippocampale 
riduce l’ansia, mentre l’iniezione di un antagonista degli estrogeni nell’ippocampo ha effetto 
ansiogeno. E’ stato dunque proposto che l’effetto ansiolitico dell’ossitocina dipenda dagli 
estrogeni. I ridotti livelli di ansia in tali madri potrebbero inoltre essere dovuti in parte alla 
diminuzione dei livelli dei recettori 5-HT1A nel sistema limbico (PFC, ippocampo, amigdala). 
E’ stato dimostrato che l’attivazione dei recettori 5-HT1A grazie alla somministrazione 
sistemica di un agonista di tali recettori (8-OH-DPAT) è ansiogenica e porta all’attivazione della 
corteccia prefrontale e dell’amigdala. Pertanto, la riduzione dei recettori 5-HT1A osservata nel 
cervello delle madri sottoposte a brevi e ripetute separazioni dalla prole, avrebbe un’azione 
ansiolitica, confermata dal ruolo inibitorio di tali recettori. Una riduzione del loro numero 
quindi determinerebbe un aumento dei livelli di serotonina, facilitando la riduzione dei 
comportamenti correlati all’ansia e facilitando il comportamento materno (Stamatakis et al., 2015). 
I ridotti livelli di ansia esibiti dalle madri di ratto separate per brevi e ripetuti periodi dalla 
prole sono stati osservati anche nelle madri di ratto classificate per avere un elevato livello di 
cure materne (high ABN-LG) (Francis et al., 1999). 
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Le prime esperienze di vita influenzano dunque il comportamento e molte ricerche sono state 
effettuate sugli effetti che le differenti fonti di stress esercitano sul coportamento materno e 
sullo sviluppo della prole (Priestnall, 1973; Lee e Williams, 1974; Meek et al., 2001; Macrì e 
Wűrbel, 2007). 
Champagne e Meaney (2000), hanno esaminato gli effetti dello stress gestazionale sul 
comportamento materno di madri con low e high ABN-LG. Le femmine precedentemente 
definite come madri con low e high ABN-LG in relazione alla loro prima cucciolata, erano 
esposte a stress da reclusione durante la prima metà della gestazione. Lo stress gestazionale 
diminuiva la frequenza di ABN-LG nelle madri con high ABN-LG ma non in quelle con low 
ABN-LG. Di conseguenza, un segnale ambientale di stress durante la gravidanza era 
sufficiente a ribaltare completamente il pattern di comportamento materno nelle madri con 
high ABN-LG. Tali risultati furono osservati anche da Parent e colleghi (2005).  
In uno studio successivo condotto sempre da Champagne e Meaney (2006), madri di ratto 
catalogate a seconda della loro spiccata (high ABN-LG) o scarsa (low ABN-LG) tendenza a 
leccare e curare i cuccioli, sono state fecondate e sottoposte per 7 giorni nel corso della 
gestazione a condizioni di stress. Le femmine di ratto si sono poi accoppiate per una terza 
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volta senza nessuna successiva interferenza. Sono stati esaminati il comportamento materno, 
il legame dei recettori per l'ossitocina e il comportamento della prole. I risultati emersi da 
questo studio hanno rivelato che lo stress riduce i legami dei recettori per l'ossitocina a livello 
dell’area preottica mediale (MPOA) e la predisposizione a leccare e curare il cucciolo nelle 
madri high ABN-LG, fino a livelli comparabili alle madri low ABN-LG. Raggiunta l'età adulta, 
la prole femmina delle madri con high ABN-LG sottoposte a stress gestazionale, mostrava 
indicatori comportamentali relativi allo stress, al comportamento materno e legami dei 
recettori per l'ossitocina, simili a quelli della prole delle madri con low ABN-LG. Dai risultati 
della terza fecondazione è emerso un effetto duraturo prodotto dallo stress in gestazione 
sull'atteggiamento di leccare e curare il cucciolo sia nella madre che nella prole femminile. 
Questi dati suggeriscono che lo stress può direttamente alterare le cure materne attraverso il 
sistema neuroendocrino che normalmente le regola. Perciò, gli effetti derivanti dalle 
condizioni avverse subìte possono tramandarsi alle generazioni successive attraverso un 
meccanismo di azione non genomico (Parent et al., 2005, Champagne e Meaney, 2006). 
Considerati nel loro insieme, i risultati di questa ricerca suggeriscono che un ambiente ostile 
può alterare il benessere emotivo di alcune madri, provocando una diminuzione della 
sensibilità materna. Dunque lo stress durante la gestazione porta alla riduzione dei livelli di 
interazioni post-partum madre-cucciolo (Champagne e Meaney, 2006; Moore e Power, 1986; 
Champagne, 2011). 
Riassumendo, nelle femmine che sono state precedentemente caratterizzate come esibenti un 
high ABN-LG verso i loro cuccioli, l'esperienza di uno stress cronico gestazionale sopprime la 
frequenza di LG dopo il parto associato a una riduzione stress-indotta dei recettori per 
l’ossitocina (OTR) nell’area preottica mediale (MPOA) e nell'amigdala (Champagne et al., 
2003; Champagne e Meaney, 2006; Champagne, 2011). La riduzione del LG persiste quando 
queste femmine sono ri-accoppiate, e persiste anche fino alla terza generazione (Champagne 
et al., 2003) suggerendo una down-regulation a lungo termine dei circuiti neuroendocrini 
sottostanti il comportamento materno (Champagne, 2011). 
I tipi di stress a cui vengono sottoposte le femmine di roditore in gravidanza possono essere 
vari: termostress, iniezioni, immobilizzazione; uno stress cronico è ottenuto invece attraverso 
esposizioni ripetute (Pardon et al., 2000). Un altro approccio è il protocollo del Chronic Mild 
Stress (CMS) dove le fonti di stress possono essere periodi di privazione di cibo e acqua, 
scuotimento della gabbia e cambio di conspecifici di gabbia, eseguiti per settimane o mesi 
(Willner, 1997).  
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Lo stress gestazionale influenza il comportamento materno, come dimostrato da Pardon e 
colleghi (2000). Riducendo l’intensità del protocollo CMS è stato creato un protocollo CUMS 
(Chronic Ultra Mild Stress) e utilizzato dalla fine dell’accoppiamento fino a dopo il parto: 
scuotimento della gabbia, riduzione delle dimensioni della gabbia, periodi notturni con gabbia 
sporca, difficoltà di accesso al cibo, ecc. Il CUMS si è dimostrato non avere effetti sul 
comportamento di nest building mentre aveva effetti sull’abilità della madre nel proteggere i 
propri cuccioli da maschi intrusi. Le femmine che avevano subito il CUMS infatti non 
rispondevano aggressivamente all’intruso mentre recuperavano i cuccioli e li riportavano al 
nido (Weber e Olsson, 2008). 
Meek e colleghi (2001), sottoposero femmine di topo durante la gravidanza e l'allattamento a 
varie forme di stress e crearono differenti combinazioni di stress prepartum e post-partum, 
effettuando successivamente un cross fostering fra cuccioli e madri. Femmine che crescevano 
cuccioli con una esperienza di stress differente dalla propria mostravano un grado minore di 
grooming, nursing e tempo di permanenza nel nido. In particolare, madri stressate che 
crescevano prole non stressata e madri non stressate che crescevano prole stressata, esibivano 
livello di grooming e nursing significativamente inferiori rispetto ai gruppi controllo (madri 
stressate con cuccioli stressati e madri non stressate con cuccioli non stressati). Madri non 
stressate che crescevano cuccioli stressati recuperavano i cuccioli molto più lentamente. 
Madri non stressate che crescevano prole non stressata esibivano i più bassi livelli di 
aggressività materna, al contrario femmine stressate che crescevano prole stressata esibivano 
alti livelli di aggressività materna.Tali risultati confermarono quelli ottenuti da Moore e Power 
nel 1986 nel ratto norvegese, in cui cuccioli stressati nella vita prenatale elicitavano meno 
cure materne in termini di leccamento da parte di madri non stressate durante la gravidanza, e 
madri stressate durante la gravidanza (tramite sovraffollamento nelle gabbie) leccavano meno 
i cuccioli nati da madri che non avevano subito nessuno stress (Weber e Olsson, 2008). 
Lo stress psicosociale sperimentato da femmine gravide attiva l’asse HPA materno con 
conseguente rilascio di glucocorticoidi che attivano il sistema nervoso parasimpatico. Benchè 
ci siano enzimi all'interno della placenta, come l’11-β-idrossisteroide deidrogenasi-2 (11-
βHSD-2), in grado di inattivare i glucocorticoidi e tamponare l'esposizione del feto in via di 
sviluppo agli ormoni steroidei, l'esperienza di un grave evento stressante può superare la 
capacità della conversione enzimatica (Champagne, 2008). Prole esposta ad elevati livelli di 
glucocorticoidi durante lo sviluppo fetale mostra elevato corticosterone plasmatico 
(Champagne, 2008) e un maggiore CRH mRNA nell'amigdala con conseguente iperattività, 
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inibizione nell’esplorazione, e deficit nel comportamento cognitivo e sociale (Patin et al., 
2005; Champagne, 2008). 
Femmine con high ABN-LG esposte a stress gestazionale durante l'ultima settimana di 
gravidanza presentano bassi livelli di cure materne nel periodo post-partum associate a 
diminuzione del recettore per l'ossitocina ipotalamica, effetto visibile sia nelle madri che nelle 
figlie femmine (Champagne e Meaney, 2006; Champagne, 2008).  
Nei ratti, la riduzione del materiale di rivestimento per i nidi forniti alle madri nel periodo 
dell’allattamento aumenta in modo significativo l'incidenza di incontri aggressivi tra cuccioli 
e madri (ad esempio esse pestano i cuccioli, li puliscono in maniera brusca e li trasportano 
prendendoli da un arto), e diminuisce la frequenza dei comportamenti di allattamento e 
leccamento (Ivy et al., 2008; Raineki et al., 2010; Gudsnuk e Champagne, 2011). 
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Lo stress post-natale predice la ridotta espressione del BDNF nella corteccia prefrontale in età 
adulta. Tra la prole non abusata, ci sono livelli molto bassi di metilazione del DNA del gene 
per il BDNF, mentre figli abusati hanno livelli elevati di questa modifica epigenetica. Il 
BDNF svolge un ruolo critico nello sviluppo del cervello e nella plasticità neuronale 
(Calabrese et al., 2009; Gudsnuk e Champagne, 2011). 
Nel macaco di bonnet, in coppie madre-bambino tenute in condizioni che richiedevano ampio 
sforzo materno per il procacciamento del cibo, si sono osservate gravi perturbazioni nella 
qualità delle interazioni madre-bambino. I neonati di madri tenute in queste condizioni erano 
più timidi e paurosi e, anche quando erano in contatto con la loro madre, mostravano segni di 
depressione comunemente osservati nei cuccioli che sono stati separati dalla loro madre. 
Come gli adolescenti, i bambini allevati nelle condizioni più impegnative erano più timorosi e 
hanno mostrato un minore comportamento di gioco sociale. Come previsto, queste condizioni 
influenzavano lo sviluppo del sistema neuronale che media la risposta comportamentale ed 
endocrina allo stress, aumentando i livelli di CRF e l’attivazione noradrenergica allo stress, 
caratteristiche poi trasmesse alla generazione successiva (Champagne et al., 2003; Parent 
et al., 2005). 
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L’isolamento sociale post-svezzamento è associato ad un aumento dell'attività HPA (Anisman 
et al., 1998; Heidbreder et al., 2000; Weiss et al., 2004; Champagne e Maney, 2007; 
Champagne, 2008), deterioramento cognitivo, e ridotto comportamento sociale (Heidbreder et 
al., 2000; Weiss et al., 2004; Champagne e Maney, 2007; Champagne, 2008). 
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L'isolamento sociale delle femmine durante il periodo post-svezzamento ha dimostrato ridurre 
i livelli di ERα nel MPOA in arvicole delle praterie (Ruscio et al., 2009) e diminuire l’OTR 
nella prole femminile di madri con high ABN-LG (Champagne e Meaney, 2007).  
Al contrario, le condizioni post-svezzamento che sono caratterizzate da un arricchimento 
sociale sotto forma di allevamento di gruppo con coetanei dello stesso sesso, è stato 
dimostrato attenuare la risposta HPA allo stress e migliorare le prestazioni cognitive 
(Mohammed et al., 1993; Nithianantharajah e Hannan, 2006; Champagne, 2008; Gudsnuk e 
Champagne, 2011). Difatti, un ambiente così strutturato può aumentare l’OTR nella prole 
femminile di madri con low ABN-LG. Queste esperienze post-svezzamento sono efficaci 
nello veicolare la trasmissione delle cure materne dalla madre alla prole in modo tale che le 
femmine allevate da madri con low ABN-LG, che sono ospitate in condizioni di ambiente 
arricchito, presentino un aumento del LG, mentre la prole femminile di madri con high ABN-
LG, che sono tenute in isolamento, presentino una diminuzione del LG (Champagne e Meaney, 
2007; Champagne, 2011). 
I livelli recettori dell'ossitocina (OTR) leganti nelle regioni ipotalamiche, ad esempio nel 
MPOA, si sono dimostrati essere più alti nella prole di madri con low ABN-LG che è stata 
socialmente arricchita, e inferiori nella prole socialmente impoverita proveniente da madri 
con high ABN-LG (Champagne, 2011). 
L’isolamento sociale post-svezzamento è generalmente associato ad aumento dell’ansisa e 
della depressione; nel topo è ulteriormente associato a una diminuita espressione di diversi 
sottotipi di recettori per il GABA, e per la serotonina (5-HT) nella corteccia prefrontale e 
nell’ipotalamo (Curley et al., 2011). 
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E’ stato proposto che la regolazione esterna operata dalla madre sullo sviluppo dei sistemi 
emozionali ancora immaturi del neonato durante particolari periodi critici, rappresenti il 
fattore essenziale che influenza la crescita “esperienza-dipendente” di alcune aree cerebrali, in 
particolare delle strutture corticolimbiche e subcorticolimbiche, che autoregolano gli stati 
emozionali. L’interazione sociale tra la madre e i cuccioli durante l’allevamento e l’ambiente 
in cui i piccoli crescono hanno un effetto significativo sul loro sviluppo comportamentale 
(Scott e Fuller, 1965; Wilsson, 1984). Per questo è fondamentale esporre in modo corretto i 
cuccioli in crescita alla maggior varietà possibile di stimolazioni ambientali e sociali, così da 
evitare future alterazioni dell’omeostasi sensoriale e di conseguenza deficit comportamentali. 
Il sistema nervoso centrale dell’adulto è dotato di connessioni specifiche attraverso le quali 
vengono percepite e analizzate informazioni sensoriali secondo schemi coerenti di attività che 
stanno alla base dei comportamenti. Tuttavia, alla nascita queste connessioni non sono 
complete, in quanto il tipo di connessioni che vengono stabilite nel corso dello sviluppo 
prenatale, si avvicina solo per approssimazione a quello definitivo. Queste connessioni 
approssimative vengono rese successivamente più precise mediante meccanismi dipendenti 
dall’attività neuronale, attraverso i quali i neuroni presinaptici si adeguano con accuratezza 
alle cellule bersaglio appropriate. Questo processo di adeguamento dipendente dall’attività 
neuronale può essere modulato da esperienze sensoriali normali o patologiche; perciò, in certe 
fasi critiche dello sviluppo post-natale l’azione integrativa del sistema nervoso centrale e, a 
livello cellulare, l’organizzazione delle connessioni cerebrali specifiche dipendono da 
interazioni particolari tra l’organismo e l’ambiente in cui vive. Questa influenza dell’ambiente 
sul sistema nervoso centrale e, di conseguenza, sul comportamento, varia con l’età. In 
generale, le esperienze ambientali hanno effetti più profondi nelle fasi più precoci dello 
sviluppo postnatale che nell’età adulta. Più precoce è la stimolazione, maggiore è l’effetto 
(Thompson e Schaefer, 1961). 
Infatti la struttura del sistema nervoso centrale del cucciolo alla nascita non è quella finale, in 
quanto le connessioni sinaptiche che vengono stabilite durante lo sviluppo prenatale non sono 
quelle definitive dell’età adulta, ma subiscono un processo di rimodellamento durante lo 
sviluppo che viene modulato dalle esperienze sensoriali ed emozionali vissute.  
Il SNC di un animale sviluppa le proprie funzioni geneticamente predeterminate se esposto 
quindi ai giusti stimoli ambientali, specialmente nel primo periodo di vita. Un ambiente poco 
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stimolante nel primo periodo di vita comporta lo sviluppo di un animale con percezioni 
sensoriali anormali. 
Un animale costretto in un ambiente ristretto sarà anche emozionalmente instabile e con 
ridotte capacità di apprendimento e di addestramento (Luescher, 2011; Chapillon et al., 2002). 
L’arricchimento ambientale e le manipolazioni post-natali hanno dimostrato di indurre effetti 
benefici simili che perdurano per tutta la vita dell’individuo. Infatti, entrambi queste 
stimolazioni sembrano aumentare l’attività e il comportamento esploratorio, ridurre 
l’emozionabilità, la paura e gli stati ansiosi nell’adulto (Fernandez-Teruel et al., 2002). 
Un ambiente ricco di stimoli sensoriali molto variegati determina lo sviluppo di un cervello 
complesso capace di rispondere in modo equilibrato a qualunque stimolazione proveniente 
dall’esterno. Infatti un’adeguata stimolazione provoca alterazioni morfologiche 
nell’ippocampo e nella corteccia che comprendono aumenti di spessore, numero maggiore di 
neuroni e di cellule gliali, vascolarizzazione più complessa, aumenti delle dimensioni nucleari, 
maggiore proliferazione delle ramificazioni dendritiche e maggiore densità sinaptica 
(Rosenzweig, 1984; Fernandez-Teruel et al., 2002). 
Klein e colleghi (1994), hanno dimostrato che ratti allevati in un ambiente arricchito e messi 
in presenza di un gatto mostrano una chiara diminuzione delle risposte difensive e sono in 
grado di mettere in atto strategie per fare fronte alla situazione con maggiore rapidità e facilità. 
Levine e colleghi (1959), notarono che gli animali manipolati da neonati mostravano una più 
precoce maturazione della risposta adrenocorticale allo stress. Questi risultati furono 
interpretati come indicatori del fatto che l’ambiente del laboratorio non forniva una sufficiente 
stimolazione per il corretto sviluppo del sistema ormonale degli animali; attraverso svariati 
studi fu evidenziato che i topi di laboratorio presentavano un deficit nella loro risposta 
cortico-surrenale rispetto alla varietà selvatica. 
Studi effettuati da Melzack (1954), su cani allevati in un ambiente privo di stimolazioni 
sensoriali hanno mostrato che gli animali diventano anormalmente ipereccitabili quando 
esposti a situazioni nuove. Anche dopo un anno dalla loro reintegrazione in un ambiente 
normale, i tracciati encefalografici di tali soggetti indicavano un’estrema eccitazione. 
Gli esperimenti effettuati allo scopo di determinare quali fossero gli effetti delle esperienze 
precoci cominciarono con Levine (1956), che osservò che topi manipolati nella prima 
settimana o i primi dieci giorni di vita avevano una minore tendenza ad urinare e defecare in 
una situazione sconosciuta, imparavano i comportamenti di evitamento più rapidamente e 
sopravvivevano più a lungo se privati di acqua e di alimento, rispetto ai topi non sottoposti a 
tale trattamento. Arrivò alla conclusione che la stimolazione precoce rendeva gli animali 
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meno timorosi, più resistenti e con una maggiore capacità di apprendimento, nonché con 
ridotta inclinazione alla neofobia e una ridotta avversione condizionata (Levine, 1956; 
Weinberg et al., 1978). 
Se durante il periodo neonatale gli animali non vengono correttamente stimolati, vivendo in 
un ambiente deprivato, o vengono separati in modo precoce e prolungato dalla madre, si potrà 
avere un aumento dell’apoptosi cellulare a livello cerebrale (Anand e Scalzo, 2000). Questo 
avviene perché le esperienze negative determinano una minore attività dei recettori NMDA e 
quindi il meccanismo apoptotico risulta potenziato. 
Cambiamenti ambientali, come l’arricchimento sociale e quello ambientale durante il periodo 
giovanile in roditori che hanno ricevuto scarse cure postnatali (low ABN-LG), convertono gli 
effetti dei bassi livelli di cure materne ricevute e producono modificazioni fenotipiche nei 
soggetti (Champagne e Meaney, 2007). Similmente, un isolamento sociale in età giovanile, 
riduce il comportamento esploratorio e il quantitativo di cure materne in femmine allevate da 
madri con high ABN-LG (Champagne e Meaney, 2007). 
Anche l’eccessiva stimolazione dovuta a traumi determina danni cerebrali, in quanto l’elevata 
attività dei recettori NMDA può avere effetti tossici a livello cellulare alterando i circuiti 
nervosi e quindi l’omeostasi sensoriale. Questo determina un’anormale sensibilità a molti 
stimoli come il dolore, ansia, disordini legati allo stress, iperattività e deficit di attenzione e 
quindi di apprendimento, portando allo sviluppo di animali incapaci di adattarsi alle 
variazioni ambientali (Anand e Scalzo, 2000). 
Nel 1966 Fox e Stelzner sottoposero alcuni cuccioli di cane a stimolazioni termiche, tattili, 
luminose e sonore, dalla nascita fino a cinque settimane di età per un’ora al giorno. I cuccioli 
stimolati differivano dai controlli in molti parametri comportamentali e fisiologici. Essi 
evidenziarono un aumento della frequenza cardiaca (indice di un tono simpatico maggiore), 
un EEG durante il sonno caratterizzato da un tracciato con onde di maggiore ampiezza (indice 
di una precoce maturazione del sistema nervoso), surreni più grandi e minore emotività. A 
cinque settimane i cuccioli furono sottoposti al test dell’arena, singolarmente ed in gruppo. I 
cuccioli manipolati erano più attivi ed esplorativi, molto socievoli nei confronti dell’uomo, 
dominanti nelle situazioni competitive e nel gioco ed erano i primi ad avvicinarsi 
all’osservatore quando entrava nell’arena, riuscendo più frequentemente ad aggirare una rete 
che li separava dall’osservatore ed emettendo un numero inferiore di vocalizzazioni di stress.  
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“La fame del bambino piccolo per l’amore e la presenza della madre è grande quanto la sua 
fame per il cibo” (Bowlby, 1989). Ci sono ormai tali prove da non lasciare alcun dubbio sul 
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fatto che la deprivazione prolungata di cure materne subìta da un bambino possa avere effetti 
gravi e prolungati sul suo sviluppo e su tutta la sua vita futura. E’ una proposizione del tutto 
simile nella forma a quelle che riguardano i postumi negativi della rosolia prima della nascita 
o della mancanza di vitamina D durante l’infanzia (Bowlby, 1989).  
I primi lavori di Bowlby negli anni 50 del secolo scorso, avevano dimostrato che i bambini 
che facevano esperienza della separazione o della privazione, provavano, non meno degli 
adulti, intense emozioni di dolore e tormento mentale: bramosia, infelicità, proteste rabbiose, 
disperazione, apatia e ritiro in se stessi. Egli aveva mostrato che gli effetti a lungo termine di 
queste separazioni potevano talvolta essere disastrosi e condurre alla nevrosi o alla delinquenza 
nei bambini o negli adolescenti, o alla malattia mentale negli adulti (Holmes, 1994). 
Le tipiche pratiche di allevamento intensivo e le condizioni di laboratorio espongono la 
maggior parte degli animali in cattività alla privazione materna attraverso una separazione 
precoce oppure a cure materne non adeguate (Latham e Mason, 2007).  
La separazione prima del tempo dalla madre può portare ad un’immediata emergenza di 
comportamenti stereotipati, come ad esempio il belly-nosing nel porcellino, oppure a 
comportamenti che emergono diversi mesi più tardi come il pacing nei visoni e il beccare le 
piume nei polli. Alcuni di questi comportamenti sono in genere transitori come il belly-nosing 
nel porcellino, mentre altri permangono in età adulta come ad esempio il mordere le sbarre nei 
topi da laboratorio (Latham e Mason, 2007).  
La privazione materna può produrre cambiamenti nel temperamento o nella risposta allo 
stress che possono perdurare per tutta la vita dell’animale, oppure possono determinare 
cambiamenti neurali che rendono l’animale incline a comportamenti ripetitivi stereotipati 
(Cirulli et al., 2003; Latham e Mason, 2007).  
Precedenti studi hanno dimostrato che la separazione postnatale può produrre anormalità a 
lungo tempo nel comportamento emotivo e nella risposta neuroendocrina allo stress nei 
roditori (Millstein e Holmes, 2007). 
La separazione dei cuccioli dalla madre ha effetti sulle risposte neuroendocrine e 
comportamentali nella vita adulta e quindi nei mammiferi ha implicazioni in termini biologici, 
che sono diverse a seconda che la separazione sia breve o lunga e in funzione del periodo 
dello sviluppo in cui questa avviene (Mogi et al., 2011). 
Gli effetti della deprivazione materna dipendono quindi sia dall’età del neonato che dal tempo 
di separazione dalla madre (Van Oers et al., 1998b). 
Cuccioli privati della loro madre precocemente (per 24 ore al giorno 3-4 di vita) esibivano 
un’esagerata risposta dell’ACTH al giorno 20, aumentata espressione di c-fos e aumentato 
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mRNA per il CRf nel nucleo paraventricolare dell’ipotalamo, al contrario, cuccioli separati 
dalla madre ad un età più tardiva (per 24 ore all’11-12esimo giorno), mostravano una risposta 
più attenuata, pur essendo, in entrambi i casi, il livello di corticosterone basale simile a quello 
di cuccioli non deprivati (Van Oers et al., 1998b). 
Secondo Liu e colleghi (1997), nei ratti, un distacco breve dalla madre (circa 15 minuti) non 
ha conseguenze deleterie a lungo termine perché le brevi separazioni mimano il normale 
tempo di distacco che la madre impone naturalmente quando, per esempio, si allontana dal 
nido in cerca di cibo, ma determina delle risposte adattative che sono la graduale diminuzione 
del ritmo cardiaco e della secrezione dell’ormone della crescita (Levine et al., 1991). Se 
questi episodi si ripetono eccessivamente nel tempo si hanno effetti negativi come il ritardo 
della crescita tissutale, l’alterazione dei ritmi circadiani, deficit nelle risposte immunologiche 
e diminuzione delle capacità di apprendimento (Levine et al., 1991).  
Nei primati sia umani che non umani, una completa deprivazione della madre o un abbandono 
da parte della stessa, determina un incremento della responsività allo stress, danneggia 
l’abilità cognitiva e riduce il comportamento sociale (Glaser, 2000; Champagne, 2007).  
Mogi e colleghi (2011), notarono che il contenuto di ossitocina a livello di corteccia cingolata 
era inferiore nei cuccioli cresciuti senza la madre rispetto ai cuccioli cresciuti con la madre. In 
tale area, sempre nella ricerca di Mogi e colleghi (2011), sembra esserci una transitoria super 
espressione di recettori per l’ossitocina nel neonato, probabilmente con la funzione di regolare 
il legame con la madre dal momento che, in umana, la corteccia cingolata è riconosciuta per 
avere un ruolo primario nelle risposte empatiche ed emotive. 
Studi condotti da Hsu e Serpell (2003) sui cani, hanno dimostrato che i cuccioli che venivano 
separati precocemente dalle loro madri e dati in adozione entro le sei settimane di età, 
mostravano una risposta esagerata allo stress e deficit nel comportamento sociale. Dunque la 
separazione di cuccioli di cane dalla propria madre in età precoce incrementa le possibilità di 
sviluppare un comportamento problematico da adulto (Mogi et al., 2011). Questi risultati sono 
in accordo con precedenti studi effettuati sempre su cani da parte di Slabbert e Rasa (1993), i 
quali riscontrarono anche una maggiore insorgenza di malattie e un tasso di mortalità più 
elevato in quei cuccioli separati precocemente dalle loro madri a sei settimane di età. 
La separazione dei cuccioli dalla madre è conosciuta per avere una grande varietà di effetti 
biologici nei mammiferi e il dato saliente che emerge dai numerosi studi che l’hanno 
utilizzato come modello sperimentale, è che essa induce effetti radicalmente diversi a seconda 
della durata del trattamento. 
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Secondo Anand e Scalzo (2000), Caldji e colleghi (2000), Liu e colleghi (2000b), Mogi e 
colleghi (2011), gli effetti negativi persistenti della separazione materna giungono quando si 
supera la soglia giornaliera di 180 minuti nel ratto.  
Infatti, la separazione di cuccioli dalla madre e dal nido per più di tre ore al giorno durante le 
prime due settimane di vita produce un aumento di comportamenti ansiosi e tendenti alla 
depressione ed una esagerata risposta del HPA allo stress nell’adulto (Levine, 2000; Caldji et 
al., 2000b Meaney, 2001; Pryce e Feldon, 2003; De Kloet et al., 2005; Millstein e Holmes, 
2007), oltre ad anedonia, aumentata preferenza per l’etanolo, disfunzioni sessuali nel 
comportamento riproduttivo nel maschio (Gardner et al., 2005), ridotta resistenza ai tumori 
(Mogi et al., 2011). 
In questo caso si ottengono alterazioni del rilascio dei neurotrasmettitori e sviluppo di 
esagerate risposte ormonali. Infatti, nell’adulto i livelli plasmatici di corticosterone sia basali 
che stress-indotti sono molto elevati (Levine et al., 1991; Biagini et al., 1998; Van Oers et al., 
1998a), e l’efficienza del feed-back negativo operato dai glucocorticoidi è notevolmente 
diminuita (Biagini et al., 1998; Francis e Meaney, 1999). Infatti, gli animali privati delle cure 
materne per periodi duraturi e ripetuti, da adulti riportano un incremento della risposta ipofisi-
surrene allo stress acuto (Plotsky e Meaney 1993, Liu et al., 2000); un decremento dei 
recettori per i glucocorticoidi nell’ippocampo, ipotalamo e corteccia frontale. Altri effetti 
riguardano l’incremento dei livelli di mRNA per il CFR nell’amigdala e dei suoi recettori nel 
locus coeruleus e nei nuclei del rafe, con conseguente alterazione delle risposte 
noradrenergiche e serotoninergiche allo stress. Infatti nei momenti di stress indotti dalla 
separazione materna, i livelli di noradrenalina sono elevati (Liu et al., 2000) e questo 
determina reazioni esagerate di paura (Caldji et al., 2000, 2000b).  
Queste alterazioni sono associate quindi ad accentuazione delle risposte di stress, come 
riduzione dell’esplorazione e dell’alimentazione in ambienti nuovi, esibizione di 
comportamenti passivi, aumentata responsività ai suoni a causa degli effetti del CFR nel 
rilascio noradrenergico, aumentata vulnerabilità ai disturbi ansiosi e agli effetti nocivi dello 
stress, neofobia, precoce insorgenza di diabete, ipertensione, deficit cognitivi e minor 
speranza di vita (Anand e Scalzo, 2000). 
Questi effetti sono radicalmente opposti a quelli osservati in seguito ad una breve separazione 
dalla madre nei primi giorni dopo la nascita.  
Ad esempio, mentre una privazione materna giornaliera di 3 ore determina una maggiore 
concentrazione di CRF nell’eminenza mediana e di CRF mRNA nell’ipotalamo con 
conseguente accentuata risposta allo stress, una separazione materna di 15 minuti al giorno 
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per le prime tre settimane di vita riduce la risposta ipotalamo-ipofisi-surrene allo stress 
nell’adulto, che si manifesta con un aumento minore dei livelli di ACTH e corticosterone e 
con un ritorno più rapido ai valori basali rispetto ai controlli (Meaney, 1989; Plotsky e 
Meaney, 1993; Fleming et al., 2002).  
In ogni caso non tutti gli studi hanno riscontrato effetti della separazione materna sui 
comportamenti relativi all’emotività. Questa variabilità può essere in parte legata alle 
differenze metodologiche ma anche alle modifiche legate all’influenza dei fattori genetici 
(Millstein e Holmes, 2007). 
Secondo molti autori tra cui Millstein e Holmes (2007), individui con una storia di trauma 
infantile mostrano un carattere più severo e una sintomatologia di ansia maggiore e risultano 
inclini ad avere disordini sia di tipo neuropsichiatrico che somatico. 
Carrion e colleghi (2001), Teicher e colleghi (2003), Mathew e colleghi (2004), riferiscono 
che i traumi infantili sono associati con anormalità strutturali e funzionali nelle regioni del 
cervello che mediano le emozioni come l’ippocampo, l’amigdala e la corteccia prefrontale.  
Per spiegare la relazione esistente tra e cure genitoriali e lo stato di salute nel figlio adulto, 
Repetti e colleghi (2002), hanno proposto uno stress-diathesis models; questo modello 
suggerisce che una riduzione qualitativa delle cure parentali, altera lo sviluppo del sistema 
neurale ed endocrino, aumentando la grandezza delle risposte emozionali, autonome ed 
endocrine allo stress, predisponendo così gli individui a disturbi (Parent et al., 2005).  
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L’interazione tra la madre ed i cuccioli ha un effetto significativo sul loro sviluppo 
comportamentale (Scott e Fuller, 1965; Wilson et al., 1986; Champagne, 2007; Masis-Calvo 
et al., 2013; Sequeira-Cordero, 2013; Raineki et al., 2014). 
Il ruolo delle cure materne nel mediare le variazioni del fenotipo della prole è stato esaminato 
nei ratti e, l’interazione madre-cucciolo è stata dimostrata essere fondamentale nell’indurre 
effetti a lungo termine sul comportamento.  
Denenberg (1964), effettuò delle ricerche su ratti di laboratorio che consistevano nel 
rimuovere il piccolo dalla madre per brevi periodi di tempo (2-3 minuti) durante i quali 
l’animale riceveva stimolazioni tattili da parte dello sperimentatore che lo trasportava da una 
gabbia all’altra, lo pesava o lo posizionava su substrati diversi. In seguito, i cuccioli venivano 
riportati dalla madre. Questo trattamento era ripetuto ogni giorno per tutto il periodo che 
precedeva lo svezzamento. Denenberg (1964), evidenziò che questo tipo di esperienza 
produceva animali psicologicamente superiori che resistevano meglio a stress fisici, erano 
meno suscettibili a disturbi emozionali e si potevano adattare meglio a situazioni nuove. 
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Gli animali manipolati precocemente risultano inoltre più docili da manipolare in seguito in 
quanto esibiscono una minore reattività emozionale quando vengono catturati (Fernandez-
Teruel et al.,1991; Meerlo et al., 1999). 
Gli effetti delle manipolazioni neonatali sono opposti a quelli che si hanno in seguito ad una 
separazione prolungata dalla madre o ad una iperstimolazione (Meerlo et al., 1999). Infatti gli 
animali manipolati nei periodi sensibili, da adulti risultano rispondere in maniera equilibrata 
allo stress con minor innalzamento del corticosterone sierico (Levine 1957, 1962; Levine et 
al., 1967; Grota e Ader, 1969; Meaney et al., 1989; Raineki et al., 2014), e non sono soggetti 
a disturbi emozionali, sono più attivi, esplorano di più e hanno meno paura degli ambienti 
sconosciuti , rispetto ad animali che non sono stati manipolati (Levine, 1957, Levine et al., 
1967; Fernandez-Teruel et al., 2002; Meaney, 2001; Raineki et al., 2014). 
Tutto questo nei ratti determina una minore tendenza dell’animale alla defecazione e 
all’urinazione in situazioni nuove o stressanti, una maggiore ingestione di alimento, una 
migliore capacità di apprendimento e di adattamento alle variazioni ambientali e un minor 
tempo di immobilità quando viene data loro l’opportunità di uscire dalla gabbia per entrare in 
un ambiente sconosciuto (Denenberg, 1964; Levine et al., 1967; Anisman et al., 1998). Nei 
topi, in particolare nel ceppo C57Bl/6 (B6), individui che hanno avuto esperienze di 
manipolazioni postnatali con brevi separazioni materene mostrano una minor motivazione a 
scappare quando introdotti in un ambiente nuovo (Franks et al., 2011). 
Secondo Levine e colleghi (1967), una delle conseguenze della stimolazione infantile sarebbe 
quella di impartire all’organismo la capacità di fare discriminazioni più fini riguardo la 
salienza e rilevanza degli stimoli ambientali. 
Field (1998), riportò attraverso studi effettuati sui ratti, gli effetti benefici della stimolazione 
tattile precoce, che risultavano in un aumento di peso ed un incremento di sviluppo dei piccoli 
nati prematuri. 
Studi condotti sui suini hanno dimostrato come carezze applicate ai neonati rendono l’animale 
meno pauroso di fronte ad uno sperimentatore umano (Hemsworth et al., 1986; Hemsworth e 
Barnett, 1992). 
Wilson e colleghi (1986), riportano che le manipolazioni neonatali sono in grado inoltre di 
migliorare le capacità mnemoniche e di apprendimento nei giovani animali attraverso un 
incremento del potenziamento a lungo termine delle sinapsi a livello ippocampale. 
Le manipolazioni sembrano avere anche un effetto protettivo nei confronti dei disturbi 
cognitivi legati all’invecchiamento (Fernandez-Teruel et al., 2002) e sembra inibire l’effetto 
anoressigeno dello stress e degli stati ansiosi (Levine e Otis, 1958). E’ stato visto che le 
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manipolazioni effettuate precocemente portano ad importanti conseguenze a lungo termine 
comprendenti un’attenuazione delle alterazioni neuro-endocrine, anatomiche e 
comportamentali conseguenti alle disfunzioni cerebrali legate all’invecchiamento (Sapolsky e 
Meaney, 1986). Infatti, in confronto ai controlli, i soggetti che sono stati manipolati in età 
precoce mostrano un minore secrezione di GC in seguito a stress e un incremento del numero 
di recettori ai GC durante tutta la loro vita.  
Le manipolazioni prevengono quindi l’aumento dei livelli basali di corticosterone legati 
all’età, riducendo la perdita di neuroni ippocampali, e pertanto riducendo l’insorgenza delle 
alterazioni cerebrali correlate all’invecchiamento (Meaney, 1988).  
Riducendo i livelli di GC, le manipolazioni influenzano in modo positivo l’efficienza del 
sistema immunitario. Ad esempio è stato visto che i soggetti manipolati presentano tassi di 
sopravvivenza maggiori in seguito ad induzione di tumori rispetto ai controlli (Solomon et al., 
1968; Cirulli et al., 2003). 
Tutti questi effetti sono mediati dall’attività del sistema neuroendocrino sul comportamento 
(Anisman et al., 1998) e persistono per tutta la vita dell’animale, e sono mediati inoltre da 
cambiamenti neurobiologici, anche questi durevoli, che le manipolazioni inducono 
sull’attività dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene (Meerlo et al., 1999; Raineki et al., 2014).  
La manipolazione neonatale puo invertire i deficit comportamentali indotti dallo stress 
prenatale, ad esempio all’incirca un 30% dei geni ippocampali coinvolti nella funzione 
sinaptica e soppressi nello stress prenatale, sono ripristinati dalla manipolazione neonatale 
(Raineki et al., 2014). 
Alcuni anni fa, Levine (1957), Haltmeyer e colleghi (1966), Liu e colleghi (1997), mostrarono 
che lo sviluppo della risposta del HPA allo stress è modificato da precoci stimoli ambientali 
inclusa la stimolazione infantile (handling). Da adulti, gli animali sottoposti giornalmente a 
brevi periodi di manipolazione nelle prime settimane di vita, mostrano una minor risposta 
dell’ACTH e del cortisolo allo stress, rispetto ad animali non manipolati (Meaney et al., 1996; 
Cirulli et al., 2003; Coutellier et al., 2008), indicando che gli effetti della manipolazione 
precoce sulla funzione del HPA persistono per tutta la vita (Meaney et al., 1988; Meaney et al., 
1991; Liu et al., 1997). 
Questi risultati sono legati al fatto che i glucocorticoidi agiscono su diversi siti neurali 
esercitando un effetto inibitorio attraverso un feed-back negativo sulla sintesi dei fattori di 
rilascio ipotalamici dell’ACTH, in particolare l’ormone di rilascio della corticotropina (CRH) 
e la vasopressina (AVP) (Liu et al., 1997; Coutellier et al., 2008). I ratti manipolati in fase 
post-natale mostrano una maggiore sensibilità ai feedback negativi dei glucocorticoidi rispetto 
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ai ratti non manipolati (Meaney e colleghi, 1989; Liu et al., 1997; Pryce e Feldon, 2003) e 
quindi una minore espressione del CRH ipotalamico e del mRNA della vasopressina, così 
come mostrano anche più bassi livelli di immunoreattività sia di CRH che di vasopressina 
(Plotsky e Meaney, 1993; Liu et al., 1997; Meaney, 2001). Se confrontati con i ratti non 
manipolati, ratti adulti manipolati in fase postnatale mostrano una riduzione dell’espressione 
del mRNA per il CRF nel nucleo paraventricolare dell’ipotalamo e nel nucleo centrale 
dell’amigdala, oltre a una riduzione delle concentrazioni di CRF e dei suoi recettori nel locus 
ceruleus (Meaney, 2001; Coutellier et al., 2008). 
Gli effetti della manipolazione sulla sensibilità al feed-back sono mediati da un aumento 
dell’espressione dei recettori per i glucocorticoidi (GR) nell’ippocampo (O’ Donnell et al., 
1994; Liu et al., 1997; Raineki et al., 2014), una regione che è strettamente correlata alla 
regolazione dei feedback negativi dei glucocorticoidi (Jacobson e Sapolsky, 1991; Liu et al., 
1997; Pryce e Feldon, 2003). 
L’aumento dell’espressione dei recettori per i GR nell’ippocampo è di conseguenza al centro 
degli effetti della manipolazione sulla risposta del HPA allo stress, risultando in un aumento 
del feed-back inibitorio della sintesi del CRH e della vasopressina, e della sintesi dell’AVP e 
della riduzione del rilascio di ACTH ipofisario in corso di stress (Liu et al., 1997; Raineki 
et al.  2014). 
La reazione dell’organismo ad uno stimolo stressante, indipendentemente dalla sua natura, 
comporta la messa in atto di una risposta fisiologica che ha lo scopo di adattare l’organismo e 
quindi ripristinare l’omeostasi interna. 
Inizialmente, si attiva il sistema nervoso simpatico: la midollare del surrene produce 
catecolamine (adrenalina e noradrenalina) portando ad una cosiddetta fase di allarme (“flight 
or fight”), caratterizzata fra l’altro da aumento della frequenza respiratoria e cardiaca. 
Contemporaneamente si attiva l’asse ipotalamo-ipofisi-surrene che media le risposte allo 
stress. 
Vari tipi di informazioni in ingresso relative a stimoli stressanti, convergono sul nucleo 
paraventricolare dell’ipotalamo (NPV). I neuroni producono allora peptidi come il CRH 
(corticotropin-releasing hormone) e la vasopressina (AVP) che sono trasportati verso 
l’eminenza mediana dell’ipotalamo e rilasciati nel circolo portale ipofisario. A livello 
dell’ipofisi anteriore, il CRH e l’AVP stimolano la secrezione di ormone adrenocorticotropo 
(ACTH) nel circolo sistemico. Questo, a sua volta, induce la sintesi e la secrezione di 
corticosteroidi (cortisolo nel cane, corticosterone nei roditori) da parte della corticale del 
surrene.  
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La loro concentrazione plasmatica è controllata da un feed-back negativo operato dai 
corticosteroidi stessi sul rilascio di CRH e ACTH attraverso la loro interazione con i recettori 
per i GC situati nell’ippocampo, nell’ipotalamo e nell’ipofisi. 
Gli effetti a lungo termine delle manipolazioni precoci sull’attività surrenalica e sul 
comportamento dipendono, almeno in parte, da cambiamenti permanenti in quelle strutture 
cerebrali, come l’ippocampo e l’ipotalamo, che sono coinvolte nella regolazione della risposta 
allo stress (Meaney et al., 1989). 
Le manipolazioni precoci hanno effetti sullo sviluppo delle risposte dell’asse HPA e quindi 
sull’attenuazione della risposta allo stress, a causa dell’aumento della densità dei recettori per 
i glucocorticoidi (GC) nell’ippocampo (e dei loro RNAm) e nella corteccia frontale, insieme 
ad una ridotta secrezione di CRH ipotalamico (Meaney et al., 1989; Plotsky e Meaney, 1993; 
O’Donnell et al., 1994; Raineki et al., 2014).  
Infatti, i GC nell’ippocampo sono coinvolti nel potenziamento del processo di feedback 
negativo sull’asse HPA attraverso l’inibizione del rilascio del CRH (Jacobson e Sapolsky, 
1991). Quindi gli animali manipolati risultano ipersensibili agli effetti di feed-back dei GC 
(Meaney et al., 1989) con conseguente minore attività dell’asse HPA e quindi ridotta reattività 
allo stress (Meaney et al., 1988). 
Inoltre il rilascio di CRH dall’eminenza mediana in risposta allo stress è maggiore negli 
animali non manipolati (Plotsky e Meaney, 1993) a seguito delle modificazioni dei livelli di 
mRNA per la sintesi ipotalamica di CRH. 
Le manipolazioni degli animali in età precoce dunque riducono le risposte fisiologiche indotte 
dallo stress nell’adulto (Levine, 1957, 1962; Meaney et al., 1989) inducendo una minore 
secrezione di corticosterone, prolattina e ACTH, e un più rapido ritorno alle concentrazioni 
plasmatiche basali (Meaney et al., 1989; Cirulli et al., 2003). Inoltre, le manipolazioni precoci 
produrrebbero un aumento dell’ampiezza del LTP nell’ippocampo (Cirulli et al., 2003). 
Nel caso di eventi particolarmente stressanti come, ad esempio, uno shock elettrico, i soggetti 
manipolati mostrano il picco di secrezione dei GC immediatamente dopo l’evento stressante, 
e un più rapido ritorno ai livelli basali. Invece, i controlli mostrano un picco più tardivo 
caratterizzato da un incremento molto più lento e che persiste molto più a lungo dopo lo 
stimolo stressante (Meaney et al., 1996; Cirulli et al., 2003; Raineki et al., 2014).  
Anche i recettori per le benzodiazepine nel nucleo centrale e laterale dell’amigdala e nel locus 
ceruleus risultano aumentati negli animali manipolati rispetto a quelli non manipolati durante 
il periodo postnatale (Anisman et al., 1998; Pryce e Feldon, 2003). 
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Quindi le modalità di allevamento determinano variazioni nelle reazioni in condizioni di 
stress (Fuller, 1967; Fox, 1971), e i cuccioli allevati a mano dall’uomo differiscono nelle 
reattività alla presenza di stimoli nuovi (Wright, 1983). In particolare gli animali allevati 
artificialmente sembrano più pronti nell’affrontare con tranquillità situazioni non conosciute, 
in quanto hanno avuto più possibilità, rispetto agli animali cresciuti con la cucciolata in 
ambienti di laboratorio (che raramente rimangono da soli in luoghi non noti), di sperimentare 
varie condizioni ambientali. 
Un recente studio sulle manipolazioni neonatali è stato condotto su 37 cuccioli di cane 
provenienti da 6 diverse cucciolate con lo scopo di analizzarne gli effetti (Gazzano et al., 
2008) sullo sviluppo della stabilità emozionale del cane. Le manipolazioni, effettuate con 
molta delicatezza, consistevano in stimolazioni tattili delle zampe, del muso, delle orecchie e 
dell’addome, posizionando l’animale in posizione supina ed erano compiute dal terzo giorno 
di vita fino al compimento del ventunesimo giorno, termine del periodo di transizione. Gli 
animali erano poi sottoposti a due diversi test comportamentali all’età di otto settimane. I test 
utilizzati erano quelli dell’arena, e quello dell’isolamento sociale. Il test che ha fornito 
risultati particolarmente interessanti è stato quello dell’isolamento, effettuato allo scopo di 
valutare la reattività emozionale del cucciolo in seguito alla separazione dal resto della 
cucciolata e alla sua introduzione in un luogo sconosciuto. Gli animali manipolati emettevano 
guaiti con una latenza maggiore e dedicavano più tempo all’esplorazione. Ciò dimostra il loro 
minore disagio e la maggiore capacità di mantenere l’omeostasi emozionale. 
Studi condotti su cani hanno dimostrato che alcuni livelli di stress (ad esempio la 
manipolazione o una bassa temperatura) nel periodo neonatale del cucciolo possono dunque 
accelerare la crescita, ridurre le risposte emotive nell’adulto, accrescere lo status sociale, 
l’apprendimento, l’addestrabilità e promuovere la resistenza ad alcune malattie. Le sessioni di 
manipolazione dal primo giorno di vita sono raccomandate perché non solo espongono il 
cucciolo a un basso livello di stress, ma facilitano anche la socializzazione quando il cucciolo 
cresce (Wilsson e Sundgren, 1998a). In aggiunta alla manipolazione, il cucciolo può essere 
rimosso dalla cassa parto e essere appoggiato su una superficie fresca per un breve periodo 
(30 secondi) prima di essere riportato nel calore della cucciolata. Anche luci intermittenti, 
rumori e movimenti possono essere utilizzati per creare un leggero stress (Leuscher, 2011).  
Anche Fox (1972), ha dimostrato come animali come il topo ed il ratto abbiano mostrato i 
benefici di una stimolazione precoce; difatti, diversi studi mostrano che la rimozione del 
piccolo dal nido per 3 minuti nei primi 5-10 giorni di vita causa un abbassamento della 
temperatura corporea al di sotto del normale. Questa leggera forma di stress è sufficiente a 
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stimolare il sistema HPA. Quando testati da adulti, gli stessi animali risultavano più capaci di 
affrontare lo stress rispetto ai componenti della stessa cucciolata non sottoposti a stress 
precoce. I primi infatti rispondevano in maniera graduata mentre i secondi avevano una 
reazione da “tutto o niente”. I risultati mostrano che la stimolazione precoce può avere effetti 
positivi ma deve essere utilizzata con attenzione (Fox, 1972; Battaglia, 2009).  
Newell (1967), riporta attraverso i suoi studi sulla manipolazione precoce nel periodo peri-
natale e post-natale, che ci sono differenti effetti nello sviluppo di animali appartenenti a 
specie o background genetico diversi.  
Freeman (1958), riferisce che ci sono differenze anche fra le varie razze e che esistono periodi 
sensibili in cui uno stimolo ha un effetto maggiore; Denenberg (1964), e Denenberg e Kline 
(1964), riportano risultati simili attraverso studi su roditori. Fox (1972), utilizzando cuccioli 
di cane, riporta risultati simili rispetto agli studi condotti da Freeman nel 1958.  
Alcuni studi suggeriscono che sia l’eccessiva stimolazione sensoriale sia la mancanza di 
stimolazione appropriata in ratti neonati portano a cambiamenti permanenti del 
comportamento del ratto adulto, ad alterazioni delle risposte ormonali e immunitarie allo 
stress, associati ad un’alterata espressione dei neurotrasmettitori e dei loro recettori, e/o ad 
altri meccanismi cellulari (Anand e Scalzo, 2000). 
Lo stress cronico è causato da condizioni avverse inevitabili e prolungate. A causa della loro 
inevitabilità la reazione allo stress non risulta nel superamento dello stesso ma 
nell’esaurimento delle energie dell’animale. Una forte reazione ad uno stress acuto è in ogni 
caso desiderabile, in quanto, se un animale viene esposto ad uno stimolo improvviso intenso e 
potenzialmente pericoloso, questa potrebbe salvargli la vita mettendo in moto tutte le risorse 
interne. Quindi una ridotta reazione a stress cronici e una maggiore reazione a stress acuti 
sono di beneficio all’animale (Leuscher, 2011). 
Anche se i GC sono ormoni fondamentali nella risposta a stress fisici acuti, una loro eccessiva 
secrezione, come quella che avviene durante lo stress cronico, può causare a livello del 
sistema nervoso numerosi effetti deleteri; questi comprendono fenomeni di neurotossicità, 
inibizione della neurogenesi, alterazione della plasticità neuronale (Sapolsky, 1999). Infatti, è 
stato dimostrato che l’esposizione cronica ad alti livelli di GC risulta in una perdita di cellule 
ippocampali e in conseguenti deficit di apprendimento e di memoria. 
Animali sottoposti ad esperienze dolorose ripetute nei primi 7 giorni di vita mostrano, da 
adulti, uno stato di ipervigilanza, un comportamento d’evitamento difensivo aumentato e una 
maggiore aggressività. Inoltre, questi animali presentano una diminuita attività neuronale 
nella corteccia somatosensoriale in seguito ad esposizione al caldo rispetto a ratti che hanno 
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ricevuto stimolazioni tattili da neonati (Anand e Scalzo, 2000); altri studi condotti dagli stessi 
autori dimostrano che l’esposizione ad un dolore prolungato (iniezioni ripetute di formalina 
durante il periodo neonatale) è associato a perdita di peso, diminuzione della sensibilità 
dolorifica e dell’attività motoria nell’adulto. Questi risultati suggeriscono che il dolore nel 
neonato porta ad un’aumentata espressione dei recettori per gli oppioidi nell’adulto che è 
responsabile della diminuita sensibilità dolorifica. 
A confermare questi dati, studi condotti sull’uomo hanno dimostrato che una terapia 
oppioidea nella madre durante il parto riduceva il rischio di suicidio in età adulta o 
adolescenziale probabilmente rendendo i bambini meno sensibili agli interventi dolorosi alla 
nascita (Anand e Scalzo, 2000). 
Non tutti gli autori sono concordi nell’attribuire esclusivamente dei benefici alle 
manipolazioni postnatali. 
Raineki e colleghi (2014), mettono in luce gli aspetti non solo positivi ma anche negativi delle 
manipolazioni postnatali. La riduzione dei comportamenti correlati all’ansia, il miglioramento 
dell’apprendimento e della memoria non sono sempre osservati negli animali manipolati, e 
non sono sempre gli stessi tra maschi e femmine. Ad esempio, la manipolazione neonatale 
può migliorare alcuni deficit causati dalla somministrazione prenatale di alcool, o dalla 
malnutrizione perinatale, ma solo parzialmente.  
Sono stati osservati effetti negativi delle manipolazioni postnatali sul comportamento sociale 
nel ratto. Già al 7° giorno di vità, femmine di ratto manipolate mostrano una ridotta 
preferenza per l’odore della madre, indicando un possibile deficit nella relazione madre-
neonato. Tale effetto non è emerso nei maschi (Raineki et al., 2014). 
Prima del raggiungimento della pubertà, ratti manipolati mostrano una riduzione del 
comportamento di gioco con i fratelli di cucciolata rispetto ai ratti non manipolati durante 
l’infanzia; ma mostrano maggiore gioco sociale rispetto ai ratti non manipolati quando 
vengono testati a seguito di un isolamento sociale (Raineki et al., 2014). 
Ratti adulti che sono stati manipolati durante l’infanzia mostrano una ridotta esplorazione 
sociale (Todeschin et al., 2009). La manipolazione inoltre riduce il comportamento affiliativo 
(allogrooming, sniffing), e incrementa il comportamento aggressivo durante un test di 
interazione sociale, e il comportamento aggressivo nei confronti di un maschio intruso 
(Todeschin et al., 2009). 
Lo sviluppo del sistema che regola l’ossitocina e la vasopressina (importanti per la 
motivazione sociale, il riconoscimento sociale, il comportamento materno e l’aggressione), 
possono essere alterati dalle esperienze precoci, incluso le manipolazioni neonatali. La 
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manipolazione neonatale sembra ridurre il numero dei neuroni per l’ossitocina nel nucleo 
paraventricolare dell’ipotalamo (PVN) (Todeschin et al., 2009), e nell’amigdala, ma sembra 
aumentare i neuroni per la vasopressina nel PVN (Todeschin et al., 2009). 
La riduzione dei neuroni per l’ossitocina nel PVN e nell’amigdala potrebbero spiegare, almeno 
in parte, alcuni dei deficit nel comportamento sociale indotti dalla manipolazione neonatale, 
mentre l’aumento dei neuroni per la vasopressina nel PVN potrebbe essere associato 
all’aumento dell’aggressione osservata negli animali manipolati (Todeschin et al., 2009). 
Sempre secondo Raineki e colleghi (2014), la manipolazione neonatale riduce il 
comportamento sessuale nelle femmine e nei maschi di ratto; i livelli di progesterone sono 
ridotti nelle femmine di ratto manipolate, probabilmente a causa della diminuzione del 
comportamento riproduttivo in generale. Non solo, nel maschio di ratto la manipolazione 
abbassa la frequenza di monta con penetrazione, riduce la motivazione sessuale e l’interesse 
verso il partner sociale, diminuisce il volume testicolare, il diametro dei tubuli seminiferi e 
decrementa l’epitelio germinativo. 
La manipolazione neonatale può alterare il comportamento alimentare, ad esempio 
determinando un aumento dell’assunzione di cibo molto appetibile, di sapore dolce o salato; 
può alterare la funzione renale e il meccanismo di regolazione degli elettroliti (Raineki et al., 
2014). Ad esempio, ratti manipolati hano un diminuito peso renale in assenza di cambiamenti 
morfologici, ridotto volume urinario, ridotta assunzione di acqua, alterazione dei livelli 
plasmatici di creatinina, aldosterone e angiotensina II (Raineki et al., 2014). 
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Durante il periodo neonatale la risposta allo stress è limitata e l’asse ipotalamo-ipofisi-surrene 
subisce dei cambiamenti durante lo sviluppo. Infatti, diversi studi hanno dimostrato che, di 
fronte ad uno stesso stimolo stressante, la risposta dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene del 
neonato è notevolmente ridotta rispetto a quella di un adulto (Sapolsky e Meaney, 1986; 
Rosenfeld et al., 1992). 
Nei roditori, alla nascita, i livelli basali di corticosterone in circolo sono ancora abbastanza 
elevati ma, a partire dal secondo giorno di vita, subiscono una forte diminuzione, rimanendo 
poi a livelli molto bassi per due settimane (Sapolsky e Meaney, 1986). Anche i livelli di 
ACTH e di CRH sono molto ridotti.  
Nei neonati di mammiferi, esiste un particolare periodo di tempo durante il quale l’asse HPA è 
molto depresso e risulta insensibile ad una grande varietà di stressors ambientali, i livelli 
basali di glucocorticoidi sono bassi e le ghiandole surrenali secernono quantità minime di 
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corticosterone anche quando vengono sperimentalmente stimolate con alte concentrazioni di 
ACTH (Rosenfeld et al., 1992). Questo periodo è chiamato “Stress Hyporesponsive Period” 
(SHRP) (Sapolsky e Meaney, 1986), e sembra sia causato dalla parziale immaturità del 
sistema nervoso (Rosenfeld et al., 1992). Nel ratto tale periodo si estedne circa dal 4 giorno 
dopo la nascita al 14esimo (Levine et al., 1991; Cirulli et al., 2003; Raineki et al., 2014). In 
questo periodo, la somministrazione di ACTH esogeno produce solamente un lieve 
innalzamento del corticosterone (CORT), dimostrando che, durante tale periodo, la corticale 
del surrene è pressoché insensibile agli effetti dell’ACTH. Inoltre, durante lo SHRP, il CRF, la 
vasopressina e l’ACTH sono sintetizzati e rilasciati a nbasse dosi (Levine et al., 1991). Lo 
SHRP è probabilmente una conseguenza di un potenziamento del feedback negativo nei 
confronti del CORT, il quale a sua volta sarebbe il risultato di una combinazione di fattori. 
Innanzitutto, alla nascita la concentrazione di recettori ipotalamici per i GC è esattamente 
quella presente nell’individuo adulto, inoltre la quantità di CBG (transcortina o globulina 
legante i corticosteroidi) declina drammaticamente durante il SHRP, determinando un 
aumento della forma di corticosterone biologicamente attiva. Cosi, sebbene la totale 
concentrazione di corticosterone plasmatico (legato e libero), sia bassa durante il SHRP, la 
concentrazione della forma attiva sarebbe relativamente alta e sufficiente ad esercitare un 
rafforzato feedback negativo a livello pituitario (Levine et al., 1991). 
I comportamenti materni quali l’allattamento, la stimolazione tattile e il contatto, avrebbero la 
funzione di inibire e sopprimere la funzione dell’asse ipotalamo ipofisi surrene (HPA) nel 
neonato allo scopo di manternere livelli di glicocorticoidi minimi durante il SHRP. 
L’allattamento sembra mantenga l’insensibilità surrenalica all’ACTH, mentre la stimolazione 
tattile sembra alteri la secrezione a monte dell’ACTH (Raineki et al., 2014). 
Nagasawa e colleghi (2014), in uno studio condotto su 142 cuccioli di Labrador retriever, 
hanno identificato la presenza, come già evidenziato nei roditori (Sapolsky e Meaney, 1986), 
dello “Stress Hyporesponsive Period”o SHRP anche nella specie canina, attraverso la 
misurazione del cortisolo urinario dopo brevi separazioni dei cuccioli dalla madre (5 minuti), 
dalle tre alle sei settimane di vita. 
Tale periodo SHRP si concluderebbe nel cane a 4 settimane di età, dal momento che il picco 
di cortisolo urinario è stato osservato a 5 e 6 settimane di età a seguito della separazione 
materna; prima della quinta settimana di età gli autori non avrebbero osservato innalzamenti 
del cortisolo urinario. Sempre alla quinta settimana di età la durata del comportamento di 
nursing (allattamento) si ridurrebbe notevolmente, correlazione non osservata dagli autori 
invece per il comportamento di leccamento (licking). 
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Nonostante questo stato di iporesponsività allo stress, un singolo episodio di separazione 
materna prolungata (24 ore) determina un aumento dei livelli basali stress-indotti di 
corticosterone e di ACTH, in particolare quando i ratti sono testati dopo l’8° giorno di età 
(Levine et al., 1991; Stanton et al., 1988). 
Altri esperimenti hanno comparato i livelli basali e stress indotti della secrezione 
adrenocorticale in cuccioli isolati individualmente per 24 ore e in cuccioli deprivati della 
madre ma non dei fratelli. La deprivazione materna anche in questo caso risulta essere 
determinante nell’iperattivazione dell’asse HPA rispetto al contatto sociale con i con specifici 
della stessa nidiata (Cirulli et al., 1992). Inoltre, la privazione del contatto nutrizionale 
(ottenuto privando la madre delle mammelle), determina solo una parziale soppressione 
dell’attività dell’asse HPA e questo effetto dipende dall’età del neonato. Infatti, se il 
trattamento viene effettuato a 12 giorni di vita il contatto con la madre è in grado di ridurre la 
secrezione adrenocorticale sotto stress, anche se non allo stesso livello delle madri intatte. 
Questo avviene perché a quell’età i piccoli di ratto escono dalla precedente fase di 
iporesponsività e sono capaci di manifestare risposte allo stress (Cirulli et al., 1992).  
La madre, in particolare, media gli effetti delle avversità ambientali e guida i cuccioli nella 
loro maturazione sensoriale, cognitiva ed emozionale, durante i periodi critici, attraverso 
l’esperienza. 
La relazione materna e la variazione delle cure offerte ai cuccioli influenzano lo sviluppo dei 
sistemi neurali dei piccoli, l’espressione delle risposte endocrine e di conseguenza emozionali 
e comportamentali allo stress (Francis e Meaney 1999; Francis et al., 1999; Heim et al., 2000). 
Vari studi hanno proposto che gli effetti della manipolazione post-natale sono mediati da 
cambiamenti delle interazioni fra madre e cucciolo; in particolare è stato evidenziato che la 
manipolazione del cucciolo altera il comportamento della madre e che le differenze nelle 
interazioni madre-cucciolo medino gli effetti della manipolazione sullo sviluppo endocrino e 
sulla risposta agli stress (Thoman e Levine, 1968; Liu et al., 1997). 
L’importanza della risposta della HPA allo stress nell’animale adulto è strettamente correlata 
con il licking e il grooming materni. Queste scoperte supportano le ipotesi per cui l’effetto 
delle manipolazioni post-natali sullo sviluppo del HPA sono mediate dall’interazione fra la 
madre e cucciolo (Liu et al., 1997; Cirulli et al., 2003).  
E’ stato proposto che gli effetti delle manipolazioni precoci risultino in cambiamenti delle 
cure materne in seguito ad alterazioni delle caratteristiche degli stimoli provenienti dai piccoli 
dopo la procedura di manipolazione (Schreiber et al., 1977; Caldji et al., 1998; Pryce e 
Feldon, 2003; Macrì e Wűrbel, 2006; Weber e Olsson, 2008). 
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Ad esempio, il fatto di rimuovere il neonato dal nido provoca un abbassamento della sua 
temperatura corporea e l’emissione di vocalizzazioni tipiche che stimolano il comportamento 
materno (Branchi et al., 2001; Cirulli et al., 2003). E’ stato dimostrato che le madri di cuccioli 
manipolati, e dunque separati da loro per brevi periodi, dedicano più tempo al licking rispetto 
alle madri di piccoli non sottoposti alle manipolazioni (Meaney et al., 1996; Fleming et al., 
2002; Franks et al., 2011). In particolare se la separazione dei cuccioli dalla madre è di 15 
minuti/die, al momento del ricongiungimento e nelle 24 ore successive la madre aumenterà la 
frequenza del licking (Fleming et al., 2002). Se invece la separazione si prolunga a 5 ore al 
giorno, il leccamento al ricongiungimento non subirà una modifica (Fleming et al., 2002). 
Madri di cuccioli manipolati spendono significativamente più tempo leccando e allattando la 
loro prole, rispetto a madri di cuccioli non manipolati (Caldji et al., 2000, 2000b; Cirulli et al., 
2003; Millstein e Holmes, 2007; Coutellier et al., 2008; Franks et al., 2011). 
Liu e colleghi (1997), hanno inoltre dimostrato che i cuccioli di madri con la tendenza 
naturale a passare più tempo a dedicarsi al licking e al grooming (high LG) durante i primi 10 
giorni di vita mostrano una minor secrezione di ACTH e di corticosterone in risposta allo 
stress, un’aumento dei livelli di RNAm per l’espressione dei recettori ai GC, una maggiore 
efficienza del feed-back negativo operato dai GC e una diminuzione dei livelli di RNAm per 
la sintesi di CRH, similmente a quanto osservato nei soggetti manipolati. I risultati di questi 
studi suggeriscono quindi che i cambiamenti del comportamento materno sia tra i fattori 
critici che mediano gli effetti delle manipolazioni. 
Altri studi hanno proposto che l’ipotermia indotta dalla separazione dalla madre stimoli, 
attraverso gli ormoni tiroidei, i sistemi serotoninergici ippocampali e corticali; la stimolazione 
dei recettori serotoninergici 5-HT2A promuoverebbe poi un aumento del numero di recettori 
per i GC in queste due regioni cerebrali (Meaney et al., 1994). Questa ipotesi è confermata 
dal fatto che un blocco dei recettori serotoninergici previene l’aumento del numero dei 
recettori per i GC nell’ippocampo indotto dalle manipolazioni (Mitchell et al., 1990). 
Numerosi studi hanno dimostrato che i fattori materni esercitano un forte effetto inibitorio 
sull’asse ipotalamo-ipofisi-surrene del neonato. Questo può essere dimostrato rimuovendo la 
sorgente di regolazione: in seguito a separazione materna prolungata, il neonato mostra un 
aumento marcato della risposta delle ghiandole surrenali all’ACTH (Kuhn et al., 1990). 
E’ stato ipotizzato che il contatto materno da solo, cioè non accompagnato da allattamento, 
non sia in grado di indurre un’inibizione dell’asse HPA del piccolo (Cirulli et al., 1992). 
Quindi l’aspetto importante dell’interazione madre-neonato sembrerebbe derivare 
dall’alimentazione. Una delle ipotesi proposte per spiegare l’SHRP è che piccoli quantitativi 
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di corticosterone trasferiti dalla madre al neonato attraverso il latte, causerebbero un 
incremento del feed-back negativo portando alla soppressione del rilascio di ACTH (Sapolsky 
e Meaney, 1986; Nagasawa et al., 2014). Ulteriori studi effettuati su femmine 
surrenalectomizzate hanno dimostrato che il corticosterone nel latte non può essere l’unico 
meccanismo alla base di questo fenomeno in quanto i cuccioli di tali femmine non si sono 
dimostrati significativamente più sensibili all’ACTH esogeno rispetto a figli di madri normali 
(Cirulli et al., 1992).  
Inoltre, si è visto che il fatto di accarezzare i cuccioli separati dalla madre, senza allattarli, può 
prevenire l’incremento del rilascio di ACTH stress-indotto senza influenzare le 
concentrazione di corticosterone (Cirulli et al., 1992).  
Di conseguenza è probabile che cambiamenti nella relazione madre-cucciolo possano 
influenzare la funzione, la struttura e l’architettura neurochimica del cervello. 
Van Oers e colleghi (1998a), dopo aver effettuato manipolazioni in ratti neonati tali da 
mimare alcuni degli aspetti fondamentali del comportamento materno (l’allattamento e la 
stimolazione della regione perineale), hanno scoperto che essi erano in grado di invertire 
molti degli effetti della privazione materna. Infatti, cuccioli allattati e stimolati ad eliminare 
durante il periodo di separazione dalla madre assomigliano strettamente a quelli non privati 
per quanto riguarda le risposte endocrine e i cambiamenti osservati nel cervello: non 
mostravano difatti incrementi dei livelli basali e stress-indotti di ACTH e corticosterone.  
Inoltre, la sola stimolazione della regione perineale, senza allattamento, invertiva la secrezione 
di ACTH indotta dallo stress ma gli aumenti dei livelli basali e stress-indotti di corticosterone 
rimanevano simili a quelli osservati nei cuccioli totalmente privati (Van Oers et al., 1998a). 
Di conseguenza, è stato proposto che queste due componenti distinte del comportamento materno 
regolassero elementi diversi dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene del neonato: l’allattamento 
ridurrebbe la sensibilità delle ghiandole surrenali all’ACTH, e la stimolazione della regione 
perineale sarebbe coinvolta nell’inibizione del rilascio di ACTH (Suchecki et al., 1993). 
Caldji e colleghi (1998) e Cirulli e colleghi (2003), hanno ipotizzato che i cuccioli adattino il 
proprio sistema neurale in risposta alle variazioni del comportamento materno dipendenti 
dall’ambiente, ad esempio presentando una diversa risposta comportamentale e 
neuroendocrina alle sfide sociali e ambientali (Meaney, 2001; Macrì e Laviola, 2004; Macrì e 
Wűrbel, 2007).  
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Lo stress durante il periodo prenatale può avere drammatici effetti di ritardo sullo sviluppo del 
cucciolo (Chapillon et al., 2002).  
    109 
 
Studi hanno mostrato difatti che lo stress cronico prenatale induce nella cucciolata modifiche 
a lungo termine dell’asse HPA, alterazioni fisiologiche e dello sviluppo (Guo et al., 1993), 
deficit comportamentale e cognitivo (Chapillon et al., 2002). 
Lo stress materno influenza l’androgenizzazione prenatale. In condizioni di stress c’è infatti 
una riduzione della secrezione androgenica testicolare sostituita da quella corticosurrenale, in 
gran parte costituita da androstradiolo che è un ormone meno efficace del testosterone 
nell’indurre l’androgenizzazione. 
Questo fenomeno potrebbe avere un significato adattativo in quanto in condizioni stressanti, 
come può essere il sovraffollamento, potrebbe essere utile la nascita di individui meno attivi 
dal punto di vista riproduttivo, in modo da contenere le dimensioni della popolazione 
(Chapillon et al., 2002). 
Quando un animale, durante la gravidanza viene esposto a delle condizioni stressanti, i suoi 
figli manifesteranno dei comportamenti che differiscono da quelli dei cuccioli di madri che 
non hanno subito tale influenza prima del parto. Questo fenomeno è stato dimostrato da 
Thomson nel 1957, il quale osservò che lo stress prenatale nei roditori determina un ridotto 
peso alla nascita, riduzione del comportamento esplorativo e aumento della mortalità 
neonatale, incremento di comportamenti aggressivi, alterazione del comportamento sessuale 
(Chapillon et al., 2002). 
Alla base di questo meccanismo ci sono gli effetti degli ormoni prodotti dalla ghiandola 
surrenale della madre che attraversano la placenta ed arrivano nel circolo sanguigno dei feti 
(Chapillon et al., 2002).  
Lo stress gestazionale influenza il numero dei recettori per l’ossitocina nell’area preottica 
mediale (MPOA) (Champagne et al., 2001; Francis et al., 2000) che è implicata 
nell’espressione del comportamento materno, e di conseguenza le future madri offrono meno 
cure parentali ed in particolare meno leccamenti ano-genitali, determinando una minore 
probabilità di sopravvivenza della prole.  
Inoltre lo stress, durante la gravidanza, determina l’attivazione dell’asse materno ipotalamo 
ipofisi surrene che promuove, a sua volta, il rilascio dei glucocorticoidi che attivano il sistema 
nervoso parasimpatico. Se lo stress è prolungato e di notevole entità, gli enzimi presenti nella 
placenta non riescono ad inattivare i glucocorticoidi prodotti e quindi a tamponare gli effetti 
dell’esposizione ai loro livelli elevati durante lo sviluppo fetale. Per questo gli elevati livelli 
di corticosterone incrementano i livelli di CRH mRNA nell’amigdala, i quali, a livello 
comportamentale, determinano iperattività, inibizione nell’esplorazione e limitazione delle 
capacità sociali e cognitive.  
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Le interazioni tra il feto e l’ambiente uterino durante la gravidanza possono condurre anche a 
importanti cambiamenti neuro-comportamentali positivi. Per esempio, l’effetto carezza è un 
processo che provoca cambiamenti comportamentali trans-generazionali. Infatti le femmine 
gravide di ratto maneggiate con gentilezza ed accarezzate, partoriscono neonati che sono 
meno emotivi e spaventati da stimoli sconosciuti. Divenute adulte, le femmine partoriranno 
figli che manterranno le stesse caratteristiche.  
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Un altro modo per indagare gli effetti dell’isolamento dalla madre è sottoporre i cuccioli ad 
uno svezzamento precoce. Di solito in natura tale processo avviene gradualmente. 
Mogi e colleghi (2011), analizzarono gli effetti comportamentali, neuronali e neuroendocrini 
del distacco precoce (15 giorni) dalla madre nei roditori.  
I roditori svezzati precocemente mostrano maggiore ansia e paura negli ambienti nuovi ed 
incapacità di affrontare situazioni avverse con assunzione di comportamenti stereotipati e 
maggiori vocalizzazioni (Latham e Mason, 2007; Mogi et al., 2011). 
Per quanto riguarda l’aggressività, a causa dell’aumentato stato di ansia nei soggetti svezzati 
precocemente, si registra un incremento della frequenza dei morsi nei confronti degli intrusi 
che entrano nella gabbia (Mogi et al., 2011). I topi svezzzati precocemente mostrano una 
ridotta espressione dei recettori 5HT1B nell’ippocampo rispetto ai topi svezzati normalmente 
(Mogi et al., 2011). 
Lo svezzamento precoce incide sullo sviluppo di un corretto comportamento materno in 
quanto il leccamento e il grooming dei cuccioli sono implicati nella trasmissione non 
genomica (Mogi et al., 2011). 
Per quanto riguarda il gioco le teorie sono controverse (Mogi et al., 2011).  
I giovani apprendono le abilità sociali attraverso le interazioni di gioco. L’espressione del 
comportamento di gioco sembra essere influenzato dalla relazione madre-cucciolo e i piccoli 
che ricevono più leccamenti nella regione anogenitale mostrano, durante lo sviluppo, più 
comportamenti di gioco (Moore e Power, 1992; Mogi et al., 2011). 
Nei ratti lo svezzamento precoce determina minore attività di gioco, mentre nei topi, in cui lo 
sviluppo sociale non prevede pattern di gioco, lo svezzamento precoce incrementa le 
interazioni sociali (Mogi et al., 2011). 
Nei topi lo svezzamento precoce ha effetti sulle risposte neuroendocrine allo stress, infatti, in 
questi animali all’età di 3 settimane i livelli basali di corticosterone e la sua secrezione a 
seguito di eventi stressanti sono elevati nei maschi, ma non nelle femmine, così come 
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l’espressione dei geni per i glucocorticoidi nell’ippocampo. Tali livelli si abbassano all’età di 
8 settimane (Kikusui et al., 2006). 
Il decremento dell’espressione del mRNA per i glucocorticoidi riduce la loro attività di 
feedback inibitorio incrementando così la secrezione di corticosterone in condizioni di stress. 
Lo stesso avviene nei ratti (Mogi et al., 2011). 
Lo svezzamento precoce e il conseguente aumento dello stato di ansia influenza la formazione 
della mielina cerebrale durante lo sviluppo tra le tre e le cinque settimane di vita (Kikusui et 
al., 2007). Inoltre nei ratti lo svezzamento precoce determina una diminuzione del BDNF 
(brain-derived neurotrophic factor) e della neurogenesi nell’ippocampo a causa della 
maggiore sensibilità ai livelli di glucocorticoidi (Mogi et al., 2011). 
Nel maiale, uno svezzamento precoce riduce il tasso di crescita del suinetto, aumenta il 
comportamento aggressivo e lo sviluppo di comportamenti patologici e stereotipati 
(Mogi et al., 2011). 
Nel cane lo svezzamento precoce può influenzare il temperamento da adulto causando 
sviluppo di stati ansiosi cronici e aggressività (Duffy et al., 2008; Mogi et al., 2011). Cuccioli 
svezzati e allontanati dalla compagnia di altri cani prima del periodo di socializzazione 
mostreranno difficoltà nell’essere manipolati in presenza di altri cani, eccessivo orientamento 
verso le persone ed incapacità di comunicare, giocare ed anche accoppiarsi con i conspecifici 
(Slabbert e Rasa, 1993). Cani che sono stati separati precocemente dalla madre e adottati 
prima delle 6 settimane di età, hanno una maggior probabilità di sviluppare anomalie nel 
comportamento sociale ed esagerate risposte allo stress (Hsu e Serpell, 2003). Studi effettuati 
su cani svezzati all’età di sei settimane hanno evidenziato che questi animali sviluppano meno 
appetito, crescono più lentamente, sono più stressati e suscettibili a malattie e a mortalità 
precoce (Slabbert e Rasa, 1993).  
L’importanza del contatto sociale per il cucciolo, nella fase dello svezzamento, è dimostrata 
dalla reazione emotiva superiore, in termini di guaiti, che ha quando viene separato dalla 
cucciolata, rispetto a cani più grandi. 
La socializzazione verso gli uomini è altrettanto importante: un cane che ha avuto pochi 
contatti con le persone fino alla quattordicesima settimana di vita difficilmente diverrà un 
buon animale domestico e, ogni soggetto, in relazione al proprio bagaglio genetico, potrà 
essere molto timido oppure molto irruento e difficile da educare. 
Questo suggerisce che la presenza della madre è fondamentale nel momento dello 
svezzamento tra le sei e le otto settimane, quando è in via di completamento l’apprendimento 
di certi meccanismi (Houpt, 2010). 
    112 
 
Anche le carenze alimentari durante le prime fasi della vita possono alterare il comportamento 
dell’animale. I cuccioli sottoposti ad un regime alimentare razionato risultano molto attaccati 
ai loro allevatori durante le ore senza cibo e, da adulti, mostrano una frequenza maggiore di 
assunzione di alimento, specialmente se molto appetibile (Scott e Fuller, 1965). 
Altre evidenze derivano da studi sull’isolamento precoce. 
Se i cuccioli di cane vengono isolati completamente dall’età di 3settimane fino a 20 settimane, 
da adulti presenteranno disturbi comportamentali e la loro capacità di apprendimento sarà 
limitata. Questi animali, non avendo socializzato né con l’uomo né con altri cani, saranno 
molto paurosi oppure iperattivi e difficilmente educabili. L’isolamento parziale da 3 a 16 
settimane provoca diversi effetti sulle diverse razze: i beagle , per esempio, diventano meno 
attivi mentre i terrier sviluppano il comportamento opposto (Scott e Fuller, 1965).  
Accade raramente che un cane cresca in completo isolamento se non per motivi sperimentali, 
tuttavia si possono verificare contatti esclusivi con certe tipologie di persone od animali. 
Cuccioli che crescono con gatti preferiscono la compagnia di questi ultimi piuttosto che 
quella dei cani e spesso non riescono a riconoscere la loro immagine allo specchio. I cuccioli 
allevati dall’uomo o svezzati precocemente (a 3-5 settimane) si avvicinano alle persone più 
rapidamente rispetto a quelli svezzati ad 8 settimane che hanno avuto, fino a quel periodo, 
pochi contatti umani (Scott e Fuller, 1965). 
In conclusione, sia la separazione momentanea dalla madre che lo svezzamento precoce 
influenzano le risposte allo stress modulando lo sviluppo del sistema neuroendocrino. 
Dagli studi sui periodi critici di sviluppo si evince che i cani dovrebbero avere più contatti 
possibili e variegati nel periodo della socializzazione. Questi contatti dovrebbero essere 
piacevoli perché durante questo periodo le risposte di paura sono molto forti. 
Gli effetti dell’isolamento sono più pronunciati nei cani che sono stati isolati durante il 
periodo della socializzazione. Comunque l’isolamento, anche parziale, per molte settimane, 
durante una qualsiasi parte del primo anno di vita, può ridurre la socialità aumentando le 
reazioni di timore (Scott e Fuller, 1965; Houpt, 2011). 
    113 
 
/ 


/ 0
	


Per ontogenesi si intende il processo con il quale un individuo si sviluppa e cambia durante il 
corso della sua vita. L’ontogenesi del comportamento è l’elaborazione, il perfezionamento o 
l’evoluzione del  comportamento durante lo sviluppo dell’individuo, cioè dal concepimento 
fino alla sua morte. I fattori implicati in questo processo, cioè i fattori che gli conferiscono 
una peculiarità differenziandolo da altri comportamenti, sono definiti “determinanti del 
comportamento”. Questi determinanti rientrano in due categorie: i determinanti interni o 
fattori genetici, e i determinanti esterni quali ambiente ed esperienza. 
L’organismo riceve informazioni dall’ambiente e le analizza attraverso i suoi sistemi 
emozionali e cognitivi, che possono variare al modificarsi degli stati neuro-fisiologici, 
metabolici ed endocrini. Il risultato è la produzione di una risposta comportamentale adeguata 
a quel contesto (Pageat, 1998). 
Genetica ed ambiente sono in interazione permanente ed è questa che crea un insieme unico di 
caratteri che costituiscono il fenotipo. E’ possibile infatti affermare che gli animali sono 
costituiti da un insieme di geni provenienti dai genitori, il genotipo, che governano il lo 
sviluppo generale, ma che quest’ultimo è obbligatoriamente debitore degli scambi che 
avvengono con l’ambiente circostante (Pageat, 1998). I geni lasciano uno spazio sufficiente 
per le influenze ambientali e questa flessibilità assicura agli animali la possibilità di 
ottimizzare le loro risposte ai cambiamenti di ambiente interni ed esterni e conseguentemente 
di migliorare la loro performance da adulti.  
Il cervello è l’organo principale dell’integrazione dei comportamenti e le modificazioni 
fisiologiche dovute alle influenze ambientali costituiscono il meccanismo principale 
all’origine dell’alta variabilità nella capacità individuale del sistema nervoso centrale ad 
adattarsi a varie situazioni e ad elaborare risposte in seguito a stimoli di natura diversa. 
Queste influenze ambientali giocano un ruolo di primaria importanza durante lo sviluppo, 
allorché è ancora attiva la proliferazione neurale, la migrazione e la maturazione di diversi 
sistemi neurotrasmettitoriali e delle connessioni sinaptiche, portando così ad una 
programmazione durevole del cervello dipendente dall’esperienza. Infatti, il termine sviluppo 
di solito implica la crescita e l’elaborazione di sistemi (Stiles, 2000). E’ quindi intuitivo 
pensare che eventi o interventi durante questo periodo particolarmente sensibile possano 
giocare un ruolo centrale nello sviluppo cerebrale e quindi comportare effetti benefici o meno 
sugli animali e sul loro comportamento. 
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Lo sviluppo corporeo si accompagna a quello del sistema nervoso e del cervello e il suo 
sviluppo è influenzato da fattori genetici e ambientali: mentre la proliferazione, la migrazione, 
la differenziazione e il cammino seguito dall’assone sono sotto il controllo del programma 
genetico, le fasi successive che portano al suo modellamento sono dipendenti dall’interazione 
con l’ambiente (Pageat, 1998). 
Più precisamente, il grado di interazione geni-ambiente varia durante lo sviluppo del cervello 
in relazione alle proprietà dell’organizzazione cerebrale a diversi momenti della sua 
maturazione. Infatti, esiste uno stadio dello sviluppo cerebrale situato un pò prima della 
nascita a partire dal quale diventano necessarie le interazioni con l’ambiente esterno affinché 
prosegua l’organizzazione cerebrale. 
Lo sviluppo neurologico è quindi caratterizzato da due periodi maggiori di organizzazione. Il 
primo inizia al momento della concezione e comprende i principali eventi istogenetici (Webb 
et al., 2001), mentre il secondo è un periodo di riorganizzazione e di maturazione della 
corteccia caratterizzato dalla crescita assonale e dendritica, dalla produzione di sinapsi e 
dall’eliminazione delle connessioni superflue. Questi ultimi eventi avvengono durante la 
gestazione e proseguono dopo la nascita. Non sono gli unici ad avvenire nel sistema nervoso 
in periodo postnatale ma sono di cruciale importanza in quanto sono sensibili alle 
stimolazioni provenienti dall’ambiente dell’individuo. 
Anche se nei mammiferi esistono notevoli differenze di specie per quanto riguarda la durata 
di questi processi, il modello di base dello sviluppo neurologico è assolutamente identico 
(Pageat, 1998). 
Vi è una prima fase nella quale si assiste all’acquisizione della forma generale del cervello, 
alla proliferazione e alla differenziazione delle cellule nervose. La maggiore parte dei neuroni 
cerebrali si formano e migrano fino alla loro sede definitiva durante la vita embrionale . 
Tuttavia, anche se la neurogenesi è principalmente un evento prenatale, in alcuni regioni del 
cervello dei mammiferi, dei neuroni sono prodotti dopo la nascita. Ad esempio, nel cane, la 
corteccia occipitale contiene numerosi neuroblasti immaturi che raggiungono il completo 
sviluppo solo attorno alle tre settimane di vita (Fox, 1965). 
Inoltre, in alcune regioni cerebrali, dei neuroni continuano a formarsi anche nell’età adulta 
nella regione olfattiva e dell’ippocampo (Gould et al., 1997). 
Una volta che i neuroni sono migrati fino alla loro sede corretta, comincia il processo di 
estensione di assoni e dendriti.  
Gli assoni sono prodotti in eccesso durante la vita perinatale e il loro numero finale sarebbe 
determinato dal processo di eliminazione selettiva durante il periodo postnatale. Ad esempio, 
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nel corpus callosum del cucciolo di scimmia rhesus, il numero di fibre assonali è almeno 3.5 
volte quello di una scimmia adulta (La Mantia e Rakic, 1990).  
Pertanto i neuroni si connettono inizialmente ad un numero di cellule superiore rispetto a 
quello necessario nello stadio adulto. 
La sinaptogenesi comincia molto precocemente durante lo sviluppo (appena gli assoni 
raggiungono le cellule postsinaptiche), e continua durante la vita postnatale. Questi aumenti 
importanti osservati durante il periodo postnatale portarono Goldman-Rakic (1987) alla 
conclusione che il periodo di crescita precoce fosse importante per la messa in atto della 
funzione cognitiva. 
Nei gatti il numero di sinapsi per neurone cresce da poche centinaie a quasi 12000 fra il 10° e 
35° giorno dopo la nascita. Varie misurazioni (volume, peso, percentuale di sostanza secca, 
consumo di ossigeno) del cervello mostrano che la crescita è rapida fino alla 6°-7° settimana, 
da l’ in poi lo sviluppo rallenta considerevolmente. 
Nel cane, il numero di contatti sinaptici fra una cellula e le altre ammonta ad oltre 10.000 
verso i 35 giorni postpartum (Pageat, 1998). 
Esiste pertanto un primo stadio nel quale sono stabilite connessioni in eccesso: è la fase di 
ridondanza sinaptica. E’ stato proposto che questa iniziale sovrapproduzione di sinapsi 
potesse essere legata ad una proprietà funzionale del cervello immaturo di permettere il 
recupero e l’adattamento dopo un danno focale o una malformazione (Huttenlocher, 1984), e 
possa rappresentare un periodo critico o vulnerabile. Questa sovrapproduzione sarebbe anche 
il meccanismo attraverso il quale il cervello si rende pronto a ricevere stimoli specifici 
dall’ambiente. 
Le ipotesi sul significato funzionale della sovrapproduzione di sinapsi derivano dalle 
correlazioni esistenti fra i multipli eventi neurali e i rilievi comportamentali. Uno studio 
effettuato su scimmie rhesus suggerisce che ci sia qualcosa di importante in questo periodo di 
ridondanza in quanto le funzioni visive, somatosensoriali, motorie, limbiche ed associative, 
sembrano emergere proprio durante questo periodo, quando la densità di sinapsi corticali, i 
livelli dei loro neurotramettitori e dei loro recettori sono ai valori più alti (Goldman-Rakic, 
1987). Ad esempio, fra il 2° e il 3° mese di vita, il numero di sinapsi raggiunge un picco nella 
corteccia somatosensoriale della scimmia (Carlson, 2001). 
La fase di ridondanza sinaptica è seguita da uno stadio successivo nel quale le connessioni 
superflue sono eliminate. Questa iniziale ridondanza di sinapsi, seguita dalla loro 
eliminazione sarebbe comune a tutti i sistemi neuronali e sarebbe il meccanismo grazie al 
quale il cervello è pronto a catturare un’informazione critica dall’ambiente. 
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La perdita di sinapsi in assenza di morte cellulare si riferisce a cambiamenti regolati 
dall’ambiente nella densità di sinapsi per unità di lunghezza dendritica (Webb et al., 2001). 
Huttenlocher e De Courten, nel 1987, hanno dimostrato che nell’uomo e nella scimmia il 
numero di sinapsi presente durante l’infanzia si riduce del 40% per raggiungere i valori 
dell’adulto anche se esistono delle differenze topografiche nel periodo di formazione ed 
eliminazione delle sinapsi. 
Storicamente, è lo studio dello sviluppo dei sistemi sensoriali che ha permesso di dimostrare 
che l’assenza di determinati stimoli può causare alterazioni funzionali nell’adulto; questi 
fenomeni si basano su un importante regola della sinaptogenesi: una sinapsi viene rinforzata 
da un effetto retroattivo quando la trasmissione diventa funzionale in seguito a stimolazioni 
esterne. Il futuro neurone presinaptico, liberando il neurotrasmettitore, induce la 
differenziazione dell’estremità post-sinaptica e la presenza di enzimi di catabolismo. Durante 
questo periodo di sviluppo, la produzione di connessioni interneuronali è estremamente 
importante, ma solo quelle che sono state stimolate sopravvivranno; questo fenomeno di 
fondamentale importanza nello sviluppo dell’organizzazione del sistema nervoso viene 
descritto sotto il nome di “stabilizzazione sinaptica selettiva”. Lo sviluppo in un ambiente 
correttamente stimolante permette una modulazione delle risposte comportamentali; per 
ciascun canale sensoriale, l’animale avrà la capacità di adattarsi ad un livello medio di 
stimolazione, che è quello che si trova nel suo ambiente abituale. Questo stato di equilibrio, 
che si accompagna all’assenza di risposta emozionale al di sotto del livello di stimolazione 
medio dell’ambiente, corrisponde allo stato di omeostasi sensoriale (Pageat, 1998). La 
sinaptogenesi prosegue anche dopo la nascita del cucciolo, ma in questo periodo il ruolo degli 
stimoli esterni diventa preponderante (Pageat, 1998). 
La nozione di stabilizzazione sinaptica selettiva permette di comprendere come gli 
avvenimenti dell’ambiente che circonda i neonati, e in modo particolare le interazioni precoci, 
vadano ad imprimersi definitivamente nel sistema nervoso, determinando dunque il suo 
ulteriore funzionamento. 
Di conseguenza, le sinapsi che sono attive sono rinforzate da un effetto retroattivo quando la 
trasmissione diventa funzionale in seguito a stimolazioni esterne (Pageat, 1998). 
Siccome la formazione dei modelli di connessione dell’adulto comporta l’eliminazione di un 
certo numero di connessioni immature labili e l’elaborazione di connessioni appropriate, 
queste sinapsi, che formano connessioni funzionali, ricevono una maggiore quantità di attività 
coordinata e sono stabilizzate, ma quelle che non lo fanno sono eliminate o riassorbite. 
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Greenough e Chang (1989) dimostrarono l’impatto delle variazioni delle condizioni 
ambientali durante lo sviluppo sui modelli di connessione sinaptica del cervello: animali 
allevati in un ambiente ricco di stimoli (grande varietà di oggetti da esplorare) mostravano un 
numero di dendriti per neurone (e quindi di sinapsi) maggiore del 20-25% rispetto a quelli 
allevati in gabbie semplici. 
Durante lo sviluppo, il cervello è in grado di rimodellare dei circuiti neuronali adattandoli alle 
esigenze dell’ambiente in cui si trova l’animale. Pertanto, ogni esperienza sensoriale vissuta 
in età precoce rinforzerà alcune vie neuronali attivandole mentre, al contrario, i circuiti che 
non utilizzati saranno eliminati. 
Questa capacità del cervello di cambiare la sua struttura originale e quindi la sua funzionalità 
in risposta ai cambiamenti che avvengono nell’ambiente o nell’organismo è definita plasticità 
cerebrale. La plasticità sembra però essere una capacità del cervello in corso di sviluppo, 
presente soltanto per periodi limitati di tempo. 
Bateson (1981) ha descritto l’individuo in corso di sviluppo come un treno con i finestrini 
chiusi. Ad un certo punto (maturazione), questi finestrini si aprono e il viaggiatore è 
incoraggiato a studiare le informazioni che passano davanti a lui. A seconda dell’informazione 
presentata (apprendimento), l’individuo continua (motivazione) o smette (abituazione o 
impregnazione) di guardare fuori. In altri casi, il finestrino si chiude quando un nuovo punto è 
raggiunto. Questa nozione di apprendimento per fasi prende il nome di periodo sensibile. 
Un periodo sensibile è una parte di tempo durante il quale si realizza un apprendimento 
facilitato e memorizzato a lunga scadenza. E quindi un punto del processo di maturazione in 
cui un numero ridotto di esperienze sono suscettibili di provocare effetti (o danni) maggiori 
sul comportamento futuro. Il periodo sensibile è preceduto e seguito da periodi di sensibilità 
minore e la transizione è graduale (Bateson, 1981).  
Ad ogni periodo sensibile corrisponde l’acquisizione di comportamenti specifici di base. 
Esiste dunque, per ogni struttura neuropsichica, un periodo sensibile, la cui comparsa e durata 
sono geneticamente determinate, durante il quale si stabilisce la funzionalità (Pageat, 1998). 
Le diverse regioni cerebrali hanno periodi critici differenti nel corso del loro sviluppo; infatti 
ogni area corticale e ogni strato di cui è composta posseggono una propria epoca particolare 
per la segregazione delle connessioni e un proprio specifico periodo critico e ciò potrebbe 
spiegare la complessità delle conseguenze che le alterazioni delle prime esperienze di vita 
hanno sullo sviluppo. Per ciascuno dei circuiti neuronali esiste dunque un periodo critico 
durante il quale devono apparire le stimolazioni specifiche; in loro assenza si possono 
osservare alterazioni funzionali nell’adulto. Infatti si può osservare un difetto di acquisizione 
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delle capacità di discriminazione sulla base del tipo di stimolazione che è venuta a mancare 
(ad es. incapacità di percepire le linee orizzontali nel gattino allevato in un ambiente che 
presenta solo linee verticali) (Pageat, 1998). 
Dal momento che la stabilizzazione delle sinapsi, che compongono un determinato insieme 
funzionale, è dipendente dalle condizioni ambientali, si arriva ad una individualizzazione 
delle caratteristiche strutturali e funzionali del sistema nervoso. Per questo motivo, dunque, i 
sistemi sensoriali avranno capacità discriminanti più o meno efficaci in funzione delle 
condizioni di sviluppo; quindi le strutture a funzione cognitiva ed emozionale, con le quali 
essi sono interconnessi, saranno sollecitate in modo differente in relazione al maggiore o 
minore sviluppo delle capacità discriminanti.  
Nell’adulto, in seguito a una ipostimolazione durante i periodi critici, i sistemi sensoriali 
implicati saranno meno discriminanti e reagiranno dunque in modo equivalente qualunque sia 
l’intensità dello stimolo ricevuto. Quindi una stimolazione debole causerà la stessa serie di 
risposte emozionali di una di forte intensità.  
Al contrario, lo sviluppo in un ambiente correttamente stimolante permette una modulazione 
della risposta. Per ciascun canale sensoriale, l’animale avrà allora la capacità di adattarsi a un 
livello medio di stimolazione, che è quello che si trova nel suo ambiente abituale.  
Questo stato di equilibrio, che si accompagna all’assenza di risposta emozionale al di sotto del 
livello di stimolazione medio dell’ambiente, corrisponde allo stato di omeostasi sensoriale 
(Pageat, 1998). 
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Negli ultimi 60 anni, lo sviluppo sociale degli individui sia umani che non umani è stato 
oggetto di numerosi studi ed è ormai ammesso che le esperienze precoci hanno un effetto 
maggiore sul futuro comportamento dell’adulto che non quelle che avvengono in altre fasi più 
tardive della vita (Levine, 1962; Bateson, 1981).  
Le prime ricerche nel laboratorio di Bar Harbor, sull’ontogenesi del comportamento del cane, 
portarono alla conclusione che esistono periodi particolari di sviluppo precoce in cui i cuccioli 
sono particolarmente sensibili alle influenze ambientali e, di conseguenza, particolarmente 
vulnerabili a danni psicologici permanenti (Scott e Fuller, 1965). Un corretto sviluppo 
comportamentale del cucciolo che tenga conto di tali periodi è di fondamentale importanza 
per il suo futuro inserimento nella società umana di cui dovrà far parte; anche se alcuni tratti 
caratteriali hanno sicuramente una base ereditaria, gran parte del comportamento del cane 
adulto dipende da come è stato allevato nelle prime settimane di vita e anche prima della 
nascita. 
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Infatti, lo sviluppo comportamentale del cucciolo permette l’acquisizione di diverse 
competenze: sensoriale, emozionale, cognitiva e sociale. Queste competenze dipendono da 
vari fattori correlati fra loro: una promessa genetica, un adeguato equipaggiamento 
neurosensoriale, un ambiente ricco di stimoli e la presenza di partner sociali (Pageat, 1998). 
Durante gli ultimi 20 anni è emerso il concetto dei “periodi critici” da un punto di vista 
comportamentale, concetto che ha avuto un forte impatto nel rapporto con il cane. 
Recentemente il termine “periodo sensibile” ha sostituito quello di critico. Il periodo sensibile 
è rappresentato da una porzione di tempo nella vita dell’animale, in cui una piccola quantità di 
esperienza (o la totale mancanza di esperienza) ha un grande effetto sul comportamento 
successivo (Scott e Marston, 1950; Freedman et al., 1961; Scott, 1962; Houpt, 2011). 
Lo sviluppo del comportamento del cane comprende diverse fasi anche se esse non sono altro 
che “un sistema di classificazione semplificato dove delle linee rette sono state tracciate in un 
processo continuo” (Bateson, 1981). 
Scott e Marston (1950), Freedman e colleghi (1961), Scott (1962), Scott e Fuller (1965), 
riferiscono che i periodi critici nel cane sono definiti come periodo neonatale (1-2 settimane), 
periodo di transizione (3° settimana), periodo della socializzazione (4-10 settimane) e periodo 
giovanile (da 10 settimane fino alla maturità sessuale). 
Questa divisione presenta tuttavia l’inconveniente di ignorare una fase della maturazione di 
cui si sottolinea sempre più l’importanza: il periodo prenatale che, grazie all’apporto recente 
dell’ecografia, è stato inserito nel contesto generale dello sviluppo comportamentale del 
cucciolo (Pageat, 1998). 
Nel gatto, il periodo sensibile va invece dalle 2 alle 7 settimane ed è più precoce rispetto a 
quello del cane (Turner e Bateson, 1988; Houpt, 2011). 
Periodo prenatale 
Il periodo prenatale corrisponde alla vita in utero, fino al momento della nascita. 
Appena prima della nascita il feto maschio produce una scarica di testosterone che ha l’effetto 
organizzativo sul suo cervello, mascolinizzando e defemminizzando il cervello stesso. La 
predisposizione del cervello fetale verso un fenotipo maschile o femminile è irreversibile, ed 
influenza tutti i comportamenti tipici del genere (Luescher, 2011). 
Secondo Pageat (1995), tre sono i punti da focalizzare in questo periodo: le reazioni emotive, 
la preferenza alimentare e la sensibilità tattile. 
Per quanto riguarda la reattività emozionale, studi condotti da Pageat (1995), hanno 
dimostrato che uno stress provocato nella madre induceva una forte agitazione dei feti e la 
suzione degli arti o del cordone ombelicale.  
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Esperimenti condotti su roditori hanno evidenziato che piccoli nati da femmine di ratto 
sottoposte a stress durante la gestazione, hanno sensibilità sensorio-motrici, cognitive e 
immunitarie significativamente inferiori a quelli nati da femmine mantenute in un ambiente 
favorevole (Denenberg e Rosenberg, 1967; Denenberg e Wimbley, 1963).  
Altri studi hanno dimostrato che l’iniezione di ACTH in ratte gravide portava alla nascita di 
individui più emotivi e con minor capacità di adattamento alle situazioni inconsuete (Fox, 1978).  
Si può cosi affermare che la reattività emozionale dell’adulto è, almeno in parte, determinata 
dalle circostanze della vita intrauterina (Pageat, 1998). Infatti, gli ormoni passano facilmente 
la barriera placentare per cui, in caso di stress, l’ipercortisolemia materna si trasmetterà molto 
rapidamente ai suoi feti. Inoltre, nei roditori, è stato dimostrato che gli androgeni derivanti 
dalla circolazione materna o dalla prossimità con maschi in utero esercitano un effetto 
mascolinizzante sul comportamento delle femmine neonate. 
Per quanto concerne la preferenza alimentare, nel cane è possibile orientare il gusto dei 
cuccioli in base all’alimentazione della madre. Uno studio ha dimostrato che cuccioli di madri 
alimentate con razioni contenenti essenza di timo ricercano maggiormente le mammelle 
spennellate con timo (Pageat, 1998).  
Anche se i dati riguardanti questo periodo sono ancora frammentari, si può ritenere che 
l’ambiente di vita della femmina, il suo stato emotivo e le interazioni con l’uomo, rivestono una 
notevole importanza per lo sviluppo comportamentale del cucciolo (Pageat e Gaultier, 2003). 
Per quanto riguarda invece la sensibilità tattile, durante la gestazione, il sistema nervoso è in 
corso di sviluppo per cui è ancora presente un deficit sensoriale: il cucciolo è sordo e cieco, 
ma il canale sensoriale tattile è quasi completamente sviluppato (Pageat, 1998). 
Nel cane, la sensibilità tattile del feto in utero è stata dimostrata da esperimenti condotti su 
femmine sottoposte a controllo ecografico (Pageat, 1998). Palpando la zona addominale in 
corrispondenza delle corna uterine al 45° giorno di gravidanza, i feti producono una risposta 
di agitazione per almeno 30 secondi. Inoltre con il prolungarsi nel tempo di questo 
trattamento, la reazione di agitazione diminuisce sensibilmente, a testimoniare che già nel feto 
esiste la possibilità di assuefazione a questo stimolo. Secondo Pageat, è logico pensare che 
questa capacità di abitudine giochi un ruolo nello stabilire le future soglie di sensibilità tattile. 
Periodo neonatale 
Il periodo neonatale, sia nel cane che negli altri mammiferi, è stato a lungo sottovalutato dagli 
etologi, a causa dell’aspetto “vegetativo” dell’attività dei cuccioli (Pageat, 1998); difatti ad 
esempio, alla nascita ratti e topi somigliano a feti, sono ciechi e sono ancora poichilotermi 
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(cioè a sangue freddo) poiché il loro cervello non è ancora sviluppato abbastanza per regolare 
la temperatura corporea (Carlson, 2001; Numan e Insel, 2003). 
Solo grazie ai lavori che hanno indagato lo sviluppo postnatale del sistema nervoso centrale e 
delle sue variazioni sulla base delle stimolazioni che esso riceve, gli etologi hanno preso 
coscienza dell’importanza di tale periodo (Pageat, 1998). 
Il periodo neonatale è definito come il tempo che intercorre fra la nascita del cucciolo e 
l’apertura degli occhi, nel cane verso 10-13 giorni di età (Pageat, 1998).  
Alla nascita, il sistema nervoso del cucciolo neonato è ancora un sistema in via di sviluppo e 
largamente immaturo e la corteccia cerebrale non è ancora interamente formata; l’insieme 
delle risposte del cucciolo deriva dal controllo sotto-corticale (Fox, 1971; Pageat, 1998). 
Il cervello di un cucciolo neonato è costituito da 10% di sostanza secca a fronte del 19% 
dell’adulto per cui il sistema nervoso è ancora largamente immaturo e deve completare il suo 
sviluppo (Fox, 1971; Houpt, 2011).  
Gli abbozzi corticali più sviluppati in questo momento corrispondono alle aree motrici, e la 
corteccia occipitale, che comprende le aree visive, cresce più in fretta delle aree sensoriali e 
motorie situate frontalmente, da una parte e dall’altra della scissura di Rolando. Questa 
regione corticale comprende d’altronde numerosi neuroblasti, che maturano solo alla terza 
settimana circa (Fox, 1965; Pageat, 1998). 
Anche se gli abbozzi corticali più sviluppati corrispondono alle aree motrici (Fox, 1964), le 
capacità motorie del cucciolo neonato sono comunque molto limitate. Il suo unico metodo di 
locomozione è quello di strisciare lentamente, guidato dal termotattismo positivo, soprattutto 
grazie all’azione degli arti anteriori, più sviluppati di quelli posteriori (Scott e Fuller, 1965).  
Infatti, gli arti anteriori acquisiscono per primi un tono sufficiente, verso il 10° giorno, mentre 
quelli posteriori diventano capaci di reggere il peso del corpo solo a partire dalla fine della 
seconda settimana (James, 1952; Pageat, 1998). Per questo motivo, in questo intervallo di 
tempo, il cucciolo dà l’impressione di trascinare il treno posteriore ancora non funzionante 
(Pageat, 1998).  
La crescita è molto rapida durante le prime settimane dopo la nascita ed è massima tra la 
seconda e la quarta, decrescendo bruscamente dopo la sesta settimana. Il sistema nervoso del 
neonato non è mielinizzato (Harman, 1958; Scott e Fuller, 1965; Pageat, 1998; Houpt, 2011), 
ad eccezione delle zone di connessione del nervo trigemino, del nervo facciale, della porzione 
vestibolare del nervo auditivo e di una parte dei nervi olfattori. Queste strutture, già 
funzionanti, permettono al cucciolo di orientarsi nello spazio e assicurano un minimo di 
equilibrio (Harman, 1958; Fox, 1964). 
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La mielinizzazione accompagnerà progressivamente la crescita della rete dendritica e lo 
sviluppo della nevroglia, ma l’assenza iniziale di mielinizzazione spiega la lentezza delle 
risposte del cucciolo a qualsiasi stimolazione. In effetti, la conduzione rapida è resa possibile 
unicamente dai nodi di Ranvier, grazie alla conduzione saltatoria. Dal momento che nemmeno 
il sistema neurovegetativo è mielinizzato, le funzioni escretrici del cucciolo non saranno 
autonome fino alla quarta settimana di vita (Pageat, 1998). 
Il midollo spinale del cucciolo neonato non è pienamente funzionale, in quanto la sua 
mielinizzazione non è ancora realizzata, ma progredisce rostrocaudalmente e più rapidamente 
a livello delle corna ventrali della sostanza grigia che di quelle dorsali. Questa differenza di 
evoluzione tra i due tipi di corna della sostanza grigia ha una corrispondenza funzionale; le 
corna ventrali contengono neuroni motori e le dorsali neuroni sensitivi, ciò spiega la maggiore 
precocità delle competenze motorie in rapporto a quelle sensoriali. Durante le prime due 
settimane, gli stimoli determinano l’avvio delle risposte corte, medullari, di tipo riflesso. A 
partire dal 10° giorno, la trasmissione nervosa è più efficace; la comparsa di controlli 
superiori che accompagna la corticalizzazione spiega la trasformazione delle risposte primarie 
dei neonati in risposte volontarie (Scott e Fuller, 1965). 
Durante questo periodo si notano difatti diversi riflessi che scompariranno gradualmente con lo 
sviluppo progressivo del sistema nervoso centrale; si può utilizzare la presenza o l’assenza di 
questi riflessi per determinare l’età di un cucciolo normale o per stabilire l’andamento dello 
sviluppo se si sospetta una patologia in un soggetto di età conosciuta (Fox, 1964; Houpt, 2011).  
I riflessi primari presenti durante il periodo neonatale, importanti e fondamentali per la 
sopravvivenza del neonato, sono circuiti transitori che permettono comportamenti innati con 
le seguenti caratteristiche: sono rapidi, automatici, sempre uguali come forza ed intensità e 
compaiono in seguito a stimoli semplici. Questi riflessi permettono al cucciolo di adattarsi 
rapidamente alle condizioni ambientali che trova dopo la nascita (Fox, 1964).  
Fra i riflessi presenti durante il periodo neonatale, quelli importanti e fondamentali per la 
sopravvivenza sono (Fox, 1964): 
• Il termotattismo positivo, cioè l’attrazione verso le sorgenti di calore, che permette al 
cucciolo di muoversi in direzione della madre e quindi ottenere il latte. Inoltre, gli 
permette di mantenere costante la sua temperatura corporea rimanendo a contatto con la 
madre e il resto della cucciolata. 
• Il riflesso labiale per cui il cucciolo inizia a succhiare non appena le labbra incontrano il 
capezzolo. Questo riflesso può essere evocato stimolando con il dito le labbra del 
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neonato che risponde con una contrazione degli angoli della bocca seguita da un 
orientamento della testa dal lato della stimolazione. Il dito viene poi preso e succhiato. 
• Il riflesso di intrusione o rooting reflex per cui il cucciolo si muove in direzione del 
capezzolo materno. Infatti, una stimolazione bilaterale della testa con una mano 
socchiusa attorno al muso del cucciolo provoca un movimento in avanti. 
• Il riflesso perineale che in seguito a stimolazione dei genitali esterni e dell’ ano da parte 
della madre provoca rispettivamente l’emissione di urine e feci (che essa stessa 
ingerisce). Questo è un riflesso indispensabile in assenza di autonomia neurovegetativa. 
Anche i cuccioli di ratto non sono in grado di urinare e defecare in maniera 
indipendente per le prime 3 settimane di vita. L’assenza di licking anogenital da parte 
della madre comporterebbe la morte del cucciolo (Brouette-Lahlou, et al., 1991; Levy et 
al., 2003).  
• Il riflesso di evitamento agli stimoli nocicettivi che comporta l’allontanamento di quella 
parte del corpo sottoposta a stimolazione dolorosa e che pertanto ha una funzione 
protettiva. Ad esempio, la pinzatura della membrana interdigitale provoca 
l’allontanamento dell’arto, a volte accompagnato da vocalizzazioni e comportamento 
d’evitamento. 
Nel periodo neonatale sono presenti anche alcuni riflessi motori. Per i primi 3 giorni, i 
cuccioli evidenziano una dominanza flessoria, cioè flettono gli arti quando vengono sollevati 
per la collottola; da 3 giorni fino alle 4 settimane di vita, vi è invece una dominanza estensoria, 
cioè il cucciolo estende gli arti quando viene sollevato; gradualmente apparirà la normotonia 
(Fox, 1964; Houpt, 2011). 
Il riflesso di Magnus è presente per le prime due settimane di vita del neonato (Houpt, 2011), 
e si evidenzia ruotando da un lato la testa del cucciolo, per cui sia gli arti anteriori che 
posteriori della parte in cui la testa è stata girata si estendono, mentre gli arti del lato opposto 
si flettono (Fox, 1964). 
Per le prime due settimane si evidenzia anche il riflesso estensore crociato, che viene 
stimolato pinzando un arto posteriore: l’arto viene sottratto mentre il controlaterale viene 
esteso. Tutti questi riflessi suddetti persisteranno fino alle 4 settimane di vita del cucciolo 
(Houpt, 2011). 
La sensibilità tattile è ben sviluppata e permette al cucciolo di raccogliere sufficienti 
informazioni circa la struttura, il rilievo e la temperatura ambientale; difatti, esiste un 
termotattismo positivo, utile all’orientamento ma indispensabile in particolare alla ricerca di 
sorgenti di calore, che sono le sole che sono capaci di stabilizzare la temperatura corporea del 
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piccolo, essendo il neonato incapace di mantenere la sua temperatura in quanto i centri bulbari 
consono ancora maturi (Fox, 1964; Pageat, 1998). 
L’attrazione verso le sorgenti di calore permette inoltre al cucciolo di muoversi in direzione 
della madre e quindi ottenere il latte (Fox, 1964). 
Il riflesso di ricerca del capezzolo, si verifica invece quando il neonato con l’estremità del 
muso tocca la madre o un altro cucciolo e il movimento si arresta e riprende poi in direzione 
dell’oggetto incontrato, permettendo così al cucciolo di trovare la mammella (Fox, 1964; 
Pageat, 1998). 
Alla nascita inoltre il senso del gusto è già ben sviluppato (Scott e Fuller, 1965; Pageat, 1998). 
Semplici esperienze hanno mostrato che l’applicazione di sostanze zuccherate sulla mucosa 
boccale provoca un movimento di suzione e deglutizione (Pageat, 1998), mentre 
l’applicazione di una sostanza amara (chinino) causa raggrinzimento del muso, protrusione 
della lingua e salivazione (Scott e Fuller, 1965; Pageat, 1998). 
La presenza del senso dell’equilibrio è dimostrata dalla reazione del cucciolo quando viene 
posizionato sul dorso: comincia immediatamente a lottare per rigirarsi. Inoltre, se una parte 
del corpo non è sostenuta, come ad esempio quando viene posto sul bordo di un tavolo, 
comincia a guaire (Scott e Fuller, 1965). 
Al contrario, per quanto riguarda il senso dell’olfatto, il neurologo Harman (1958), 
esaminando la mielinizzazione dei cervelli di alcuni neonati, concluse che i nervi olfattori e la 
regione cerebrale ad essi connessa sono talmente sottosviluppati che il senso dell’olfatto non 
può svolgere un’importante funzione (Harman, 1958; Scott e Fuller, 1965). 
Scott e Fuller (1965), hanno osservato che cuccioli neonati reagiscono ad un repellente con un 
caratteristico riflesso di evitamento, allontanando indietro la testa appena possibile. Siccome, 
nell’uomo il principio attivo usato in questo esperimento (olio di citronella) lascia in bocca un 
retrogusto sgradevole, è quindi possibile che questa sostanza coinvolga primariamente il gusto 
piuttosto che l’olfatto. 
Anche lo sviluppo del sistema visivo nel cane è incompleto alla nascita, come dimostrato dal 
fatto che appena nati i cuccioli hanno le palpebre sigillate (Fox, 1963). 
Il comportamento neonatale cambierà quando i riflessi primitivi saranno sopraffatti da 
risposte più altamente organizzate; queste risposte riflesse sono quindi in relazione ai bisogni 
e all’attività dell’animale in un determinato periodo del suo sviluppo. La loro presenza, 
persistenza, scomparsa o modificazione dipendono dal fatto che siano adatte ad un particolare 
ambiente (Fox, 1964). 
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A causa dell’immaturità dei loro sistemi neurosensoriali, si è pensato a lungo che i cuccioli 
neonati fossero incapaci di apprendimento associativo; in seguito, è stato dimostrato che sono 
in grado di imparare associazioni semplici, anche se più lentamente in confronto a cuccioli di 
età maggiore (Scott e Marston, 1950). 
Stanley e colleghi (1963), dimostrarono in cuccioli di età inferiore ai 10 giorni, un certo grado 
di apprendimento in relazione alla suzione. Un cucciolo a cui viene dato latte dopo aver 
succhiato un capezzolo di gomma comincerà a succhiarlo più spesso rispetto a un cucciolo al 
quale non è mai stato presentato, mentre un cucciolo a cui è somministrato chinino al posto 
del latte rifiuterà del tutto il capezzolo. 
Studi successivi hanno dimostrato che i cuccioli neonati potevano imparare a compiere 
un’associazione fra il pavimento di stoffa di una gabbia in cui erano posti ed uno stimolo 
avversativo costituito dal soffio d’aria che potevano interrompere spostandosi nella parte di 
gabbia con pavimento di plastica (Stanley et al., 1968). 
Questo tipo di apprendimento è anche soggetto al fenomeno di estinzione; il comportamento 
di evitamento tende a scomparire se il cucciolo è sottoposto ad un periodo di 
decondizionamento di soli 3 giorni in cui lo stimolo avverso non è più somministrato (Stanley 
et al., 1974). 
L’attività fondamentale dei cuccioli durante il periodo neonatale è rappresentata dal sonno: 
circa il 90% del ciclo nictemerale è costituito dal sonno ed il 95% di questo da sonno 
paradosso. Durante il sonno paradosso, i cuccioli presentano continui movimenti e contrazioni 
del muso, delle orecchie, delle palpebre, delle labbra, ma anche degli arti (fremiti), del tronco 
(aumentati dalla polipnea), e dei muscoli pellicciai (Pageat, 1998; Houpt, 2011). 
Il fatto che i neonati dormano ammassati potrebbe servire a prevenire la dispersione di calore; 
se un cucciolo viene rimosso dalla sua cucciolata si sveglierà ed uggiolerà finchè non sarà 
rimesso con i suoi fratellini o sistemato su una superficie calda e morbida (Fox e Stanton, 
1967; Houpt, 2011).  
Infatti, poichè sistema di termoregolazione dei mammiferi non è pienamente funzionante alla 
nascita, essi sono praticamente poichilotermici e continuano ad esserlo per diversi giorni. 
Per Fredericson e colleghi (1956), il calore è una variabile essenziale nelle relazioni sociali 
del periodo neonatale e i contatti termici precoci sono basilari nello sviluppo dell’organismo. 
E’ il bisogno di calore, nei mammiferi, che causa, almeno in parte, l’intimo contatto fra madre 
e fratelli durante il periodo precoce dello sviluppo. 
Parallelamente alla crescita, la percentuale di sonno REM diminuisce dall’85% a 7 giorni sino 
al 7% a 35 giorni (Fox e Stanton, 1967; Houpt, 2011). 
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Talvolta si osservano alcuni periodi di sonno profondo (5% dei cicli) caratterizzati da un 
apparente stato di riposo totale (Pageat, 1998). 
Il tempo di veglia è quasi completamente occupato dalle poppate, che si presentano con cicli 
nictemerali abbastanza regolari, ogni 3-4 ore; esse sono sincronizzate per tutta la cucciolata, 
che presenta dapprima una fase di agitazione con movimenti striscianti, in direzione casuale 
accompagnata dall’emissione di grida. Quando l’estremità del muso tocca la madre o un altro 
cucciolo, il movimento si arresta e riprende poi in direzione dell’oggetto incontrato 
permettendo così al cucciolo di trovare la mammella (Pageat, 1998). 
Una volta che ha raggiunto la mammella, il cucciolo la massaggia con le zampe anteriori con 
un movimento alternato, determinando l’eiezione del latte (Pageat, 1998). Il contatto tra il 
capezzolo e le labbra provoca la suzione, grazie al riflesso labiale (Fox, 1964; Pageat, 1998). 
Il suckling, oltre a determinare l’emissione di latte, acqua e calorie, esercita anche dei profondi 
effetti sul comportamento di neonati di ratti e umani; in particolare induce una sensazione di 
calma, riduce la frequenza cardiaca ed il tasso metabolico ed inoltre eleva la soglia del dolore. 
Questi cambiamenti sono mediati da sistemi oppioidi e non oppioidi, ognuno con il proprio 
comportamento a parte e con proprie caratteristiche neurologiche (Blass, 1994). 
Le competenze motorie del cucciolo sono ancora molto limitate, non potendosi sollevare sui 
propri arti ma utilizzando lo strisciare come unico mezzo di locomozione (Pageat, 1998), al 
contrario dei piccoli di ungulati al pascolo che sono più precoci e riescono a camminare già 
poco dopo la nascita (Hudson e Mullord, 1977; Kendrick et al., 1997; Broom e Fraser, 2007). 
Quando un cucciolo si trova lontano dalla sua cucciolata presenta uno stato di agitazione molto 
marcato, associato all’emissione di vocalizzazioni, che cessano solo quando ritorna il contatto 
(Pageat, 1998); quando la madre percepisce i suoi guaiti, si dirige verso il cucciolo e lo riporta 
in mezzo alla cucciolata. Queste vocalizzazioni che richiamano l’attenzione della madre 
costituiscono un comportamento et-epimeletico (richiesta di cure materne) (Pageat, 1998). 
Per Scott e Fuller, da un punto di vista sensoriale, il cucciolo neonato è fondamentalmente un 
animale “tattile”: risponde al contatto, al freddo e al dolore. Anche i suoi sensi chimici, per 
essere efficaci, richiedono un contatto stretto o una brevissima distanza. Di conseguenza, si 
può dire che il cucciolo interagisce solo con quella parte dell’ambiente che si trova in stretto 
contatto con lui (Scott e Fuller, 1965). 
La cagna, durante le prime due settimane, passa quasi tutto il suo tempo con i cuccioli, che le 
si ammassano contro; sembra che questo contatto abbia un effetto di soddisfazione reciproca, 
infatti si costata che intorno al 14esimo giorno la soppressione del contatto fisico tra la madre 
ed i cuccioli provochi l’agitazione di tutta la cucciolata. La predominanza di risposte alla 
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stimolazione tattile è stata dimostrata da James (1952). In uno studio effettuato su 22 cuccioli 
durante le prime quattro settimane di vita, egli osservò che i cuccioli diventavano più attivi in 
risposta ad un’interruzione del contatto tattile con la madre o con degli oggetti.  
La cagna resta passiva in genere durante le poppate, ma può anche ricondurre sotto di sé 
attraverso il muso un cucciolo che si è allontanato; diventa invece più attiva alla fine della 
poppata, quando rigira i suoi cuccioli e li pulisce, stimolando al contempo la regione perineale 
dei piccoli, causando l’emissione di feci ed urine che lei stessa ingerisce (Pageat, 1998). 
L’immaturità del sistema neurovegetativo del cucciolo alla nascita fa si che le funzioni escretrici 
non siano autonome e che il cucciolo debba essere stimolato dalla madre (Pageat, 1998).  
Ciascun cucciolo viene leccato e ciò contribuisce, variando gli stimoli, alla sua maturazione 
tattile; tale pulizia è seguita dal raggruppamento dei cuccioli, che di nuovo si addormentano 
sotto la madre (Pageat, 1998). 
Il leccamento effettuato dalla madre, così come i contatti effettuati con il tartufo e con la 
bocca, sono anche fondamentali per la nascita del legame di attaccamento (Pageat, 1998). 
Il periodo neonatale è per la madre il momento nel quale si sviluppa pienamente 
l’attaccamento ai cuccioli; ciò significa che a partire da questo momento tutto ciò che limita i 
contatti tra la cagna ed i suoi piccoli causa uno stato di profondo disagio (Pageat, 1998). 
La madre sviluppa l’attaccamento verso la sua cucciolata nelle prime 24 ore dalla nascita e 
questo avviene grazie alla produzione feromonale emessa dai cuccioli e dai loro annessi 
placentari. L’attaccamento materno è favorito anche dall’aspetto neotenico della prole (Pageat, 
1998). 
Viceversa, i cuccioli cercano semplicemente un oggetto caldo, morbido e contenente del latte, 
e qualsiasi cagna allattante li può soddisfare; la relazione tra i cuccioli e la madre si sviluppa 
completamente durante il periodo di transizione (Pageat, 1998). 
Al contrario, Kendrick e colleghi (1997) riferiscono che negli ungulati si formi un legame 
individuale forte e selettivo,bidirezionale immediato tra la madre e la sua prole, usualmente 
entro 1-2 ore dal parto. 
Anche nella cagna il processo di attaccamento è un meccanismo bidirezionale, anche se 
l’attaccamento della prole alla madre avviene più tardivamente. 
Attraverso studi svolti su ratti di laboratorio, è emerso come durante la prima settimana di vita 
il neonato abbia un ruolo nel complesso passivo nell’instaurarsi della relazione tra la madre ed 
il piccolo stesso; il cucciolo inizia a contribuire attivamente nell’instaurarsi di questo legame 
a partire dalla fine della seconda settimana di vita, quando essi iniziano ad avere una migliore 
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capacità di termoregolazione, iniziano a muoversi e sviluppano rapidamente capacità 
percettive (Rosenblatt e Lehrman, 1963).  
Periodo di transizione  
Fox (1971) e Preti e colleghi (1976), riferiscono che il periodo di transizione inizia con 
l’apertura degli occhi e si conclude con la comparsa dell’udito, che si rende manifesto 
mediante il “riflesso di trasalimento”. Il riflesso di trasalimento si ottiene piazzando il 
cucciolo su una superficie morbida e battendo le mani ad alcuni centimetri sopra la sua testa: 
il cucciolo si solleva sugli arti e si lascia ricadere. 
L’intero processo prende meno di una settimana in quanto l’apertura completa degli occhi si 
ha a 13 giorni e l’apertura dei condotti uditivi avviene mediamente a 19.5 giorni di età (Scott 
e Fuller, 1965). Il periodo di transizione si evidenzia dunque come l’ultima tappa di sviluppo 
della corteccia cerebrale (Fox, 1971; Preti et al., 1976). Si tratta dell’acquisizione degli ultimi 
elementi sensoriali necessari ad una vita di relazione ottimale (Pageat, 1998). 
Gli occhi si aprono tra il 10 ed il 16 giorno, sebbene l’acuità visiva sia scarsa ed i piccoli non 
seguano gli stimoli visivi appena gli occhi si aprono (Houpt, 2011). 
All’apertura degli occhi, il riflesso pupillare è ancora lento ma diventa perfettamente 
funzionante nel giro di qualche giorno (Pageat, 1998). Infatti, sotto uno stimolo luminoso, le 
pupille continuano a fluttuare, indicando che il meccanismo non è ancora completamente 
sviluppato (Scott e Fuller, 1965), 
I tracciati elettro-encefalografici della corteccia visiva di cuccioli mostrano un improvviso 
aumento delle onde α a 3 settimane ma le onde caratteristiche dell’adulto si ottengono solo 
dopo le 8 settimane di età (Serpell, 1995).  
Infatti, sia il test dell’orientamento visivo che quello del gradino visivo sono ancora negativi:  
Il test dell’orientamento visivo si effettua tenendo il cucciolo con entrambe le mani ed 
avvicinandolo con la testa diretta verso il basso ad una superficie orizzontale. La risposta 
positiva consiste nel tentativo da parte del cane di posizionare gli arti in modo da toccare la 
superficie. Risposte positive a questo test si ottengono tra il 20° e il 25° giorno di vita. 
Il test del gradino visivo, messo a punto da Walk e Gibson (1961), viene realizzato ponendo il 
cucciolo su una piattaforma di vetro trasparente disposta su un gradino a scacchi. La prima 
parte della lastra di vetro riposa pertanto direttamente sullo scalino, mentre sotto la seconda 
parte appare il vuoto. Testando i cuccioli dall’apertura degli occhi in poi, osservarono che fino 
a 30 giorni essi camminano indiscriminatamente da una parte e dall’altra della lastra di vetro, 
dopodiché avvertono la presenza del gradino e rimangono nella parte alta del gradino per 
paura di cadere. 
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Con il miglioramento della capacità visiva, i cuccioli non dondolano più la testa quando si 
muovono (Houpt, 2011). 
A poco a poco la vista modifica il modo di orientarsi del cuccioli, il senso tattile perde la sua 
predominanza, con la scomparsa di numerosi riflessi primari, come il riflesso di ricerca del 
capezzolo o il riflesso labiale (Pageat, 1998; Fox, 1964).  
Scompaiono inoltre il riflesso estensorio crociato a partire dagli arti anteriori, ed il riflesso di 
Magnus (Houpt, 2011). 
La minzione e la defecazione avvengono spontaneamente; la madre comunque continua ad 
ingerire gli escrementi per diverse settimane (Houpt, 2011). 
Essendosi completata la mielinizzazione del sistema neurovegetativo, la stimolazione della 
zona perineale del cucciolo da parte della madre non è più necessaria per provocare 
l’eliminazione (Pageat, 1998).  
Il ritmo di vita dei cuccioli è ora molto diverso, in particolare per quanto riguarda l’alternanza 
veglia-sonno; quest’ ultimo è ancora molto importante, ma non occupa più del 65-70% del 
tempo. Anche la sua organizzazione è cambiata, dal momento che il sonno paradosso non 
rappresenta più del 50% del sonno totale (Pageat, 1998).  
Durante i periodi di veglia, il cucciolo non si dedica più solo alla poppata, ma comincia a 
mostrare un comportamento esplorativo (Pageat, 1998).  
A partire dalle tre settimane il cucciolo comincia a sollevarsi sulle zampe e a camminare 
invece di strisciare. Acquisisce inoltre la capacità ad andare sia in avanti che indietro (Scott e 
Fuller, 1965). 
Anche se gli occhi gli permettono di orientarsi, alcuni elementi funzionali sono ancora 
mancanti. Inoltre, il cucciolo è ancora sordo, ma comincia a produrre vocalizzazioni più varie, 
emette i suoi primi ringhi e abbaia (Pageat, 1998). 
In molti mammiferi sia la madre che la prole possono vocalizzare e questo è molto importante 
per lo sviluppo del legame madre-neonato (Broom e Fraser, 2007). 
Ad esempio, i piccoli di topo, ratto e criceto emettono almeno due tipi diversi di richiamo 
ultrasonico, non percepibili dall’orecchio umano, ma ovviamente percepiti dalla madre 
(Carlson, 2001; Noirot, 1972; Hofer e Shair, 1993). 
La prima comparsa del comportamento agonistico si osserva in questo periodo: alcuni 
cuccioli ringhiano già a 2 settimane, se viene dato loro un osso. All’età di tre settimane 
diventa comune il gioco di lotta fra i piccoli che cominciano a darsi zampate e a mordersi 
(Scott e Fuller, 1965).  
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Le orecchie si aprono ed iniziano a rispondere a stimoli uditivi a 14-18 giorni, mentre a 16 
giorni riescono a localizzare un suono (Houpt, 2011; Ashmead et al., 1986). 
Durante il periodo di transizione si osserva un passaggio graduale all’alimentazione 
dell’adulto, con i cuccioli che cominciano a mostrare interesse nei confronti dell’alimento 
solido (Serpell, 1995).  
A due settimane, il cucciolo è già in grado di leccare latte o alimento umido presentato in un 
piattino, anche se in modo maldestro.  
Verso la fine del periodo di transizione compaiono i primi denti ed il comportamento di 
suzione, unico osservabile nel periodo neonatale, viene sostituito da nuove capacità di 
ingestione dell’alimento come il leccare e il masticare (Scott e Fuller, 1965). 
Inoltre, la madre comincia a rigurgitare alimento semiliquido che costituisce un supplemento 
alimentare naturale e dà inizio al processo di svezzamento (Kleiman e Eisenberg, 1973; 
Martins, 1949; Rheingold, 1963; Malm, 1995; Scott e Marston, 1950; Pal, 2005). 
Il periodo di transizione non si limita alla sola acquisizione degli ultimi elementi sensoriali, 
ma rappresenta anche il momento in cui il cucciolo si attacca alla madre; le nuove strutture 
sensoriali del cucciolo gli permettono di raccogliere nuove informazioni sulla madre, egli 
memorizza progressivamente la forma del corpo, gli odori, e poi le caratteristiche sonore, che 
gli permettono di costruirsene un’immagine specifica. L’attaccamento dei cuccioli alla madre 
avviene grazie allo sviluppo della parte corticale del cervello, l’attività sensoriale del cucciolo 
si specializza, il sistema di locomozione si perfeziona, permettendo la percezione del mondo 
esterno, la vita di relazione e l’apprendimento (Pageat, 1998).  
Studi effettuati da Pageat (1995) sui feromoni hanno mostrato che l’attaccamento sarebbe 
indotto dalla produzione di feromoni da parte della madre, il “dog appeasing pheromone”, 
oggi chiamato ADAPTIL, che il cucciolo riesce a percepire solo nel periodo di transizione, 
quando il sistema dell’organo vomeronasale di Jacobson diventa funzionale. 
Da questo momento, solo quella cagna sarà l’oggetto rassicurante che potrà calmare i suoi 
cuccioli, punto di riferimento sicuro intorno al quale si potrà sviluppare il comportamento 
esplorativo. L’attaccamento diventa reciproco: ogni tentativo di impedire il contatto scatena 
uno stato di disagio, che si esprime con agitazione ed emissione di vocalizzazioni sia da parte 
della madre che dei suoi cuccioli (Pageat, 1998).  
Nagasawa e colleghi (2014), pongono l’incremento significativo del legame di attaccamento 
del cucciolo alla madre intorno a 4-5 settimane di età, al termine dell SHRP (stress 
hyporesponsive period), momento in cui la separazione dalla madre genera la maggior 
quantità ed intensità di vocalizzazioni da distress e un picco del livello di cortisolo urinario. 
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La teoria dell’attaccamento del bambino alla madre fu sviluppata negli anni 50 del secolo 
scorso dallo psicanalista inglese John Bowlby e tale teoria fu estesa alla maggior parte delle 
specie di mammiferi.  
Bowlby basò la sua teoria dell’attaccamento in parte sulle scoperte dell’etologia e in parte 
sulla sua critica teorica della psicoanalisi. Da acuto naturalista, Bowlby era stato 
particolarmente colpito dal fenomeno descritto da Lorenz (1949) a proposito delle risposte di 
seguitazione in alcune specie di uccelli. Lorenz aveva osservato che i piccoli delle oche 
mostrano, alla nascita, una risposta di seguitazione che li porta a seguire la propria madre (o 
un surrogato della madre), e a mostrare reazioni simili all’angoscia (pigolii, ricerca affannosa) 
quando sono separati da questa. Tale comportamento si attiva indipendentemente dal fatto che 
essa fornisca, o meno, loro del cibo (Holmes, 1994). 
Harlow (1958) gli fornì un altro esempio con i suoi dati sulle scimmie che vennero pubblicati 
pressappoco nel momento in cui Bowlby stava pubblicando i suoi primi lavori sulla teoria 
dell’attaccamento. Harlow in “The nature of love”, descrisse come aveva separato alla nascita 
dei piccoli di scimmie Rhesus dalle loro madri e come li aveva allevati con l’aiuto di “madri 
fantoccio”. In una serie di esperimenti i piccoli di scimmia venivano messi a confronto con 
una madre fantoccio di metallo alla quale era attaccato un biberon, e con un'altra madre 
fantoccio senza biberon, ma coperta da una stoffa morbida, spugnosa e pelosa. Le piccole 
scimmie mostrarono una chiara preferenza per la madre “morbida e calda” che non forniva 
latte, passando fino a 18 ore al giorno attaccate ad essa (come avrebbero fatto con le loro 
madri reali), anche se erano nutrite esclusivamente dalla madre fantoccio “allattante” (Holmes, 
1994). Le osservazioni condotte da Harlow mostrarono come un caldo contatto fosse più 
importante per i piccoli del bisogno stesso di cibo. Inoltre, in presenza di stimoli particolari 
che elicitavano in loro reazioni di paura, le scimmiette tendevano, ancora una volta, a correre 
a rifugiarsi e ad aggrapparsi alla madre di stoffa (Harlow, 1958).  
Una scoperta che, concludeva Harlow, si contrappone fortemente ad ogni interpretazione del 
“riflesso condizionato” della teoria del legame comportamentistico nel quale la figura della 
madre diventa condizionata al nutrimento (Holmes, 1994). Le oche e le scimmie Rhesus sono 
una dimostrazione del legame che prescinde dal nutrimento. 
Bolwlby ricondusse l’attaccamento a una motivazione intrinseca primaria, contrapponendosi 
alle due descrizioni che la psicoanalisi offriva all’epoca del rapporto madre-bambino: l’ipotesi 
della “pulsione secondaria” secondo la quale il legame che unisce la madre al bambino è la 
libido, e l’ipotesi delle “relazioni oggettuali” secondo la quale il legame che unisce madre e 
bambino è generato dal sistema fame-sete (Holmes, 1994). 
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Bowlby era critico rispetto al quadro psicoanalitico dello sviluppo della personalità nel quale 
tutte le “fasi” (orale, anale, fallica e genitale) si susseguono in modo lineare, e si oppose al 
modello “homunculare” nel quale ogni stadio è predeterminato secondo un qualche piano di 
sviluppo preesistente, proponendo un modello “epigenetico” nel quale sono possibili 
parecchie linee di sviluppo, il risultato delle quali dipende dall’interazione tra l’organismo e il 
suo ambiente (Holmes, 1994). 
Basandosi su osservazioni del legame madre-figlio nei primati non umani, oltre che su quelle 
derivate dalla sua pratica clinica, Bowlby teorizzò che il bambino possiede una 
“predisposizione biologica” a sviluppare un legame di attaccamento nei confronti di una 
persona preferenziale. Tale predisposizione è geneticamente determinata e filogeneticamente 
trasmessa perché funzionale alla sopravvivenza dell’individuo e della specie. La separazione 
del piccolo dalla madre può infatti comportare conseguenze fatali in molte specie animali 
(Holmes, 1994). La costruzione del legame di attaccamento ha come obiettivo il 
raggiungimento di una condizione di protezione e, quindi, di una sensazione di sicurezza da 
parte del bambino. 
Nella formulazione della propria teoria Bowlby si avvalse dei contributi della psicologa 
statunitense Mary Ainsworth, impegnata in ricerche sul rapporto madre-bambino. Ainsworth 
formulò il concetto di figura di attaccamento come base sicura dalla quale un bambino può 
esplorare l’ambiente circostante e pose l’attenzione anche sulla sensibilità materna ai segnali 
infantili durante lo sviluppo del legame (Holmes, 1994).  
Il sistema comportamentale-emozionale che regola i legami affettivi per le figure di 
attaccamento si attiva dalla nascita ed è elicitato ogni volta che al bambino si presenta un 
pericolo reale o presunto (Bowlby, 1989). Da un punto di vista biologico ed evoluzionistico la 
finalità di questi pattern comportamentali è garantire la sopravvivenza e la difesa del piccolo, 
e questo è suggerito anche dalla comparazione con quanto accade nelle altre specie (Holmes, 
1994). 
Periodo di socializzazione 
Il periodo di socializzazione si tratta senza alcun dubbio del periodo più complesso della vita 
del cucciolo (Pageat, 1998). 
Nel cane tale periodo va dalla terza alla quattordicesima-sedicesima settimana di vita del 
cucciolo (Houpt, 2011).  
E’ caratterizzato dall’acquisizione di quattro elementi fondamentali: gli autocontrolli, la 
comunicazione, le regole delle vita di gruppo ed il distacco (Pageat, 1998). 
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I due fattori che favoriscono la corretta omeostasi sensoriale sono la presenza della madre e 
quella di idonee stimolazioni sensoriali, con cui il cucciolo dovrà confrontarsi nella sua vita 
futura. Il processo di attaccamento del cucciolo alla madre comporta uno stato di 
appagamento, legato alla sensazione di sicurezza che deriva dalla sua presenza e 
dall’emissione di feromoni. Per questo motivo l’esplorazione avviene in modo caratteristico: 
si parla di esplorazione a stella. 
L’omeostasi sensoriale è un equilibrio che si instaura durante lo sviluppo tra un organismo e 
l’ambiente circostante, e porta all’assenza di risposta emotiva al di sotto del livello di 
stimolazione media dell’ambiente. La soglia di reazione si stabilisce durante lo sviluppo del 
sistema nervoso e dipende quindi da una corretta stimolazione sensoriale, che faciliterà 
l’adattamento della risposta emozionale, e conseguentemente un adattamento della risposta 
motoria con la messa in funzione dei retrocontrolli motori (Pageat, 1998). 
Il periodo che interviene nel facilitare l’assuefazione al mondo esterno è presente dalla terza 
settimana al terzo mese di vita del cane. Il processo inizia dunque nel periodo di transizione, 
quando lo sviluppo neurosensoriale permette al cucciolo di analizzare gli stimoli del mondo 
circostante. 
Scott e Fuller, nel 1965, spiegano che il cucciolo presenta una fase di curiosità che inizia 
verso la terza settimana e tende a decrescere a partire dalla quinta settimana, età alla quale 
appare la paura dello stimolo sconosciuto. Dalla quattordicesima settimana la possibilità di 
immagazzinare nuovi riferimenti è notevolmente diminuita. 
Questi dati dimostrano l’importanza dell’esplorazione a stella e della presenza di un ambiente 
ricco di stimoli. Infatti, se un cucciolo ha accumulato una grande varietà di categorie di 
stimoli, i nuovi stimoli che si presenteranno saranno riconosciuti per analogia ed incorporati. 
Al contrario, se le conoscenze del cucciolo sono limitate, lo stimolo sconosciuto scatenerà una 
reazione di paura. 
I giochi, l’esplorazione intorno al luogo di nascita o del corpo della madre, consentono ai 
cuccioli di sviluppare risposte comportamentali organizzate secondo una sequenza regolare 
(Pageat, 1998). 
L’unità funzionale dei comportamenti è l’azione; le azioni vengono associate e articolate per 
comporre la struttura funzionale elaborata, cioè la sequenza comportamentale. Quando il 
cucciolo apprende una nuova sequenza comportamentale, tale sequenza sarà incrementata 
nella memoria; l’elaborazione e la memorizzazione coinvolgono direttamente le componenti 
cognitive dell’animale, cioè le sue capacità di associazione e di organizzazione delle 
informazioni sensoriali (Pageat, 1998). 
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L’organizzazione sequenziale implica anche l’esistenza di una fase di arresto, che 
contrassegna il completamento della sua realizzazione; il suo ruolo è facilmente 
comprensibile, poiché in sua assenza l’animale continuerebbe a produrre una catena di azioni 
senza fine, senza interrompersi volontariamente. L’acquisizione del segnale di arresto sembra 
essere uno degli avvenimenti principali del periodo di socializzazione (Pageat, 1998). 
Una delle illustrazioni di questo processo è senza alcun dubbio l’acquisizione dell’inibizione 
del morso (Pageat, 1998). Verso le 5 settimane, i cuccioli iniziano a giocare tra loro, 
ringhiando e mordendosi; se il cucciolo morsicato grida, quello che ha inflitto il morso 
interrompe la sequenza della lotta (Pageat, 1998). 
Un comportamento che si verifica durante il periodo di socializzazione è quello 
allelomimetico, che è un comportamento contagioso che influenza un altro individuo a 
comportarsi nello stesso modo. Mentre all’inizio i cuccioli sono abbastanza indipendenti nelle 
loro attività, fra la terza e la quarta settimana, cominciano a seguirsi e, verso le 5 settimane, si 
muovono in gruppo. All’età di 7 settimane, cominciano attraverso il gioco a lottare fra loro 
(Scott e Fuller, 1965). 
Per quanto concerne l’acquisizione di sistemi di comunicazione, questa è una necessità 
assoluta per tutte le specie animali ed in particolare per le specie sociali (Pageat, 1998). 
Ogni tipo di comunicazione presuppone l’emissione di segnali che stimolano il sistema 
sensoriale dell’individuo ricevente (vista, tatto, olfatto e udito). Il cucciolo durante il periodo 
di socializzazione apprende a comunicare utilizzando i diversi canali (Pageat, 1998). 
Il periodo di socializzazione è segnato da una diminuzione delle vocalizzazioni che sembra 
sincrona allo sviluppo del canale visivo e quindi all’aumento delle capacità di postura e di 
mimica. 
Durante il periodo di socializzazione, il cucciolo apprende le posture e le mimiche che 
corrispondono ad un codice (Pageat, 1998); esse sono eseguite secondo uno schema fisso, la 
cui ripetizione e strutturazione viene a costituire sequenze comportamentali chiamate rituali, 
che permettono agli animali di perfezionare la comunicazione all’interno del gruppo.  
Per quanto concerne il distacco, questo è un avvenimento determinante nella socializzazione 
dei cuccioli che coinvolgerebbe diversi meccanismi ormonali, affettivi e cognitivi (Pageat, 
1998). In natura la madre inizia il distacco a partire dal periodo in cui erompono i denti: la 
poppata è dolorosa la cagna comincia a rifiutare i cuccioli. Successivamente, le modificazioni 
fenotipiche, che esitano nella perdita delle caratteristiche infantili, provocano una drastica 
riduzione delle cure materne (Pageat, 1998). 
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Anche nei primati non umani è presente una fase detta “di separazione” che, come implica il 
nome, è caratterizzata dal termine graduale del contatto fisico tra la madre ed il cucciolo. In 
natura la madre può attivamente proteggere il piccolo in caso di emergenza anche dopo la 
separazione fisica da esso, il che suggerisce un ritardo temporale tra la quasi completa 
separazione fisica e la completa separazione psicologica dal piccolo. In natura, la separazione 
fisica tra la madre Rhesus ed il suo piccolo prende posto al momento in cui la madre 
partorisce un nuovo cucciolo, generalmente un anno dopo la nascita del precedente; 
nonostante ciò il piccolo allontanato viene osservato stare nelle vicinanze della madre per un 
periodo addizionale di tempo prima che la separazione psicologica diventi completa (Harlow 
et al., 1963). 
Tra le 5-7 settimane fino alle 12 settimane, i cani imparano meglio ad interagire con le 
persone (Scott et al., 1974). 
Freedman e collaboratori nel 1961, portarono cuccioli, allevati in un’isolamento dall’uomo 
quasi completo, in una stanza con un osservatore umano passivo. Mentre fra le 3 e 5 settimane, 
i cuccioli investigavano tranquillamente l’osservatore, a 7 settimane, passavano almeno 2 
giorni prima che gli animali si avvicinassero. Verso le 14 settimane di età, gli animali non si 
avvicinavano nemmeno dopo una settimana.  
Si può pertanto concludere che, durante le prime settimane di vita, il cane sviluppa delle 
interazioni positive oltre che con i suoi conspecifici, anche con individui appartenenti a specie 
diverse verso le quali è attratto. Questa attrazione in seguito diminuisce, lasciando posto a 
delle reazione di paura  nei confronti delle specie sconosciute. La fase di attrazione verso tutte 
le specie inizia verso la terza settimana e tende a decrescere verso la quinta. Poi la fase di 
avversione comincia. 
Di conseguenza, solo le specie con le quali il cucciolo è stato a contatto nel periodo sensibile 
che va dalla terza alla nona settimana, saranno considerate “amiche”: si parla di attaccamento 
o socializzazione interspecifica. Essa presenta però caratteristiche diverse dell’identificazione 
di specie: per perdurare richiede che i contatti siano ripetuti, e non è generalizzata a tutti gli 
individui della specie ma è limitato alle caratteristiche individuali. 
Durante il periodo di socializzazione nel cane inoltre inizia lo svezzamento. Si tratta di un 
processo graduale che inizia tra la terza e la quarta settimana di vita: la cagna si allontana più 
spesso e più a lungo dai cuccioli, e rigurgita alimento quando torna al nido. Verso le 5 
settimane la madre non permette più facilmente ai cuccioli di avvicinarsi alla mammelle in 
quanto i loro denti appuntiti provocano dolore durante la poppata. Lo svezzamento ha un 
termine abbastanza variabile in quanto alcune cagne smettono di produrre latte già dopo 7 
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settimane dalla nascita dei piccoli, mentre altre ne producono fino a 10 settimane (Scott e 
Fuller, 1965). 
Lo svezzamento nei giovani di ratto inizia intorno alla terza settimana dopo il parto; difatti, 
alla fine della terza settimana il suckling diminuisce nel momento in cui il cucciolo inizia a 
cibarsi con altre fonti di cibo; la disponibilità di cibo gioca dunque un ruolo determinante 
nella rapidità con cui lo svezzamento procede (Rosenblatt e Lehrman, 1963). 
Anche il comportamento eliminatorio subisce delle modifiche durante questo periodo; difatti 
il cucciolo lascia il nido per urinare e defecare. All’inizio l’eliminazione avviene in qualsiasi 
posto, ma verso le 8 settimane e mezzo il cucciolo identifica un luogo particolare per 
l’eliminazione che, in molti casi, viene scelto il più lontano possibile dall’area di 
alimentazione (Scott e Fuller, 1965). 
Periodo giovanile 
Durante il periodo giovanile il cane aumenta di taglia e perfeziona i suoi moduli 
comportamentali. I cuccioli cominciano a mostrare un comportamento sessuale intorno ai 4-6 
mesi, quando mostrano un’attenzione maggiore per le femmine in estro piuttosto che verso 
quelle sterilizzate. Questa attrazione aumenta con l’età fino ai 2 anni, età in cui i cani sono 
completamente maturi (Houpt, 2011). 
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Lo scopo di questo lavoro è stato quello di analizzare le cure materne nel cane domestico, 
nelle due sottopopolazioni di cani di famiglia e cani di laboratorio, e le influenze delle 
suddette cure sullo sviluppo comportamentale del cucciolo e sul comportamento del cane 
adulto. 
Per realizzare ciò sono state prese in considerazione tre diverse fasi della crescita del cucciolo: 
• le interazioni della madre con la propria cucciolata nei primi 21 giorni post-partum,  
• all’età di 58-60 giorni i cuccioli sono stati sottoposti a due test comportamentali (il test 
dell’Arena e il test dell’Isolamento), 
• all’età di 1 anno, ai proprietari dei cani è stato distribuito un questionario per raccogliere 
le informazioni del comportamento del cane adulto.  
 
Nella presente ricerca si è partiti dal presupposto che le due sottopopolazioni fossero in realtà 
due popolazioni canine distinte (ipotesi di partenza) e si è andati a verificarlo.  
In particolare, è stata scelta una sottopopolazione molto omogenea per caratteristiche di razza 
e variabili ambientali (sottopopolazione dei cani di laboratorio), per verificare se anche nel 
cane vi fosse un effetto delle cure materne sul comportamento del cucciolo, come già 
ampiamente dimostrato nei roditori negli studi di laboratorio condotti in questa specie. 
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Nel presente studio sono state prese in esame due sottopopolazioni di cani. 
La prima sottopopolazione (“cani di famiglia”), è costituita da 12 cucciolate di razze diverse, 
reclutate nel territorio italiano, provenienti da allevatori professionisti e privati di differenti 
parti di Italia, e tutte vissute in un ambiente di vita familiare (tabella n.1); la seconda 
sottopopolazione (“cani di laboratorio”), è invece rappresentata da 8 cucciolate di cani di 
razza beagle provenienti da un centro di riproduzione in Spagna (tabella n.2). 
Il campione totale dei soggetti si componeva, per quanto riguarda le cucciolate di cani di 
famiglia, di 71 cuccioli e 12 individui adulti (le madri), per quanto riguarda le cucciolate di 
cani di laboratorio, si componeva di 54 cuccioli e 8 individui adulti (le madri). 
 
cucciolata razza età madre (mesi) n° parto n° cuccioli maschi femmine provenienza 
1  Weimaraner  18  1  5  3  2  AP  
2 Belgian Shep. Groenend. 72  1  4  4  0  AP  
3  Cross breed  24  1  3  2  1  ANP 
4  Belgian Shep.Groenend. 72  3  7  4  3  AP 
5 Short Hairosso Dachshund  60  3  5  2  3  AP  
6 Belgian Shep.Groenend. 84  2  5  4  1  AP  
7 German Shepherd  72  3  7  2  5  ANP 
8 Labrador Retriever  24 1 7 5 2 ANP 
9  Boxer  84  3  9  1  8  AP 
10 Border Collie  24 1 6 4 2 ANP 
11 Deutsch Drathaar  18  1  5  3  2  AP  
12  Boxer  32  1  8  3  5  ANP 
Tabella 1. Caratteristiche delle 12 cucciolate di cani di famiglia. 
Legenda: AP= allevatori professionisti, ANP= allevatori non professionisti 
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cucciolata razza età madre (mesi) n° parto n° cuccioli maschi femmine provenienza 
1 Beagle  37  1  8 5 3 CR 
2 Beagle  69  2 6 4 2 CR 
3  Beagle  60  2 8 8 0 CR 
4  Beagle  59  1 3 1 2 CR 
5  Beagle  80  2 5 3 2 CR 
6  Beagle  63  2  9 3 6 CR 
7  Beagle  62  2 11 5 6 CR 
8  Beagle  62  2 4 4 0 CR 
Tabella 2. Caratteristiche delle 8 cucciolate di cani di laboratorio. 
Legenda: CR= centro di riproduzione. 
 
Per quanto riguarda le 12 cucciolate di cani di famiglia, l’età delle madri oscillava dai 18 agli 
84 mesi (48,66 ± 27,37), e il numero di cuccioli per cucciolata variava da 3 a 9 (5,9 ± 1,7). 
Nella sottopopolazione dei cani di famiglia tre cucciolate appartenevano alla razza pastore 
belga groenendael e di queste facevano parte 16 cuccioli corrispondenti a un 22.5% 
dell’intero campione; inoltre due cucciolate appartenevano alla razza boxer e di queste 
facevano parte 17 cuccioli, corrispondenti a un 23,9% dell’intero campione. Sempre nelle 12 
cucciolate di cani di famiglia prese in esame, alcuni cuccioli sono nati morti e altri sono 
deceduti nei primi giorni dopo il parto e per questo motivo non sono stati presi in 
considerazione nello studio del comportamento materno. In particolare, nella cucciolata n° 3 e 
n° 9, un cucciolo era nato già morto, nelle cucciolate n° 7 e n° 8, due cuccioli sono nati morti. 
Nella cucciolata n° 6 e n°11, un cucciolo è morto durante la seconda settimana di vita.  
Per quanto riguarda la sottopopolazione dei cani di laboratorio, l’età delle madri oscillava dao 
37 agli 80 mesi (61,5 ± 12,01), e il numero di cuccioli per cucciolata variava da 3 a 11 per 
cucciolata (6,7 ± 2,7). Nelle 8 cucciolate di cani di laboratorio prese in esame, così come per 
le cucciolate dei cani di famiglia, alcuni cuccioli sono nati morti e altri sono deceduti nei 
primi giorni dopo il parto e per questo motivo non sono stati presi in considerazione nello 
studio del comportamento materno. In dettaglio, nella cucciolata n° 1 e n° 6, un cucciolo era 
nato già morto. Nella cucciolata n° 3 e n° 5, rispettivamente, un cucciolo e tre cuccioli sono 
morti diversi giorni dopo la nascita per schiacciamento da parte della madre. Nella cucciolata 
n° 7, due cuccioli sono morti pochi giorni dopo la nascita. 
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I cuccioli dei cani di famiglia inclusi nella ricerca sono stati identificati con dei nastrini 
colorati, applicati per tutto il periodo di osservazione delle interazioni madre-cucciolo e i 
dettagli dei cuccioli sono riportati nella tabella n.3. 
 
cucciolata razza n° cucciolo sesso colore nastrino 
1 a 1 femmina fucsia 
1 a 2 femmina viola 
1 a 3 maschio verde 
1 a 4 maschio rosso 
1 a 5 maschio arancione 
2 b 1 maschio rosso 
2 b 2 maschio azzurro-bianco 
2 b 3 maschio lilla 
2 b 4 maschio tervueren 
3 c 1 maschio rosso 
3 c 2 maschio senza nastrino 
3 c 3 femmina bianco 
4 b 1 femmina giallo chiaro 
4 b 2 femmina rosa 
4 b 3 femmina bianco 
4 b 4 maschio rosso 
4 b 5 maschio blu 
4 b 6 maschio azzurro chiaro 
4 b 7 maschio giallo 
5 d 1 femmina merle 
5 d 2 femmina bianco 
5 d 3 femmina rosso 
5 d 4 maschio blu 
5 d 5 maschio cioccolato 
6 b 1 maschio rosso 
6 b 2 maschio azzurro 
6 b 3 maschio blu 
6 b 4 maschio giallo 
6 b 5 femmina bianco 
7 e 1 maschio azzurro 
7 e 2 maschio beige 
7 e 3 femmina giallo 
7 e 4 femmina rosso 
7 e 5 femmina viola 
7 e 6 femmina rosa 
7 e 7 femmina verde 
8 f 1 maschio verde 
8 f 2 maschio azzurro 
8 f 3 maschio arancione 
8 f 4 maschio grigio 
8 f 5 maschio giallo 
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cucciolata razza n° cucciolo sesso colore nastrino 
8 f 6 femmina rosso 
8 f 7 femmina rosa 
9 g 1 maschio blu 
9 g 2 femmina arancione 
9 g 3 femmina bianco 
9 g 4 femmina grigio 
9 g 5 femmina azzurro 
9 g 6 femmina giallo 
9 g 7 femmina rosso 
9 g 8 femmina senza nastrino 
9 g 9 femmina verde 
10 h 1 maschio blu 
10 h 2 maschio giallo 
10 h 3 maschio azzurro 
10 h 4 maschio rosso 
10 h 5 femmina rosa 
10 h 6 femmina verde 
Tabella 3. Dettagli dei cuccioli dei cani di famiglia. 
Legenda: a Weimaraner, b Pastore Belga, c Meticci, d Bassotti a pelo corto,  
e Pastori tedeschi, f Labrador retriever, g Boxer, h Border collie. 
 
I cuccioli dei cani di laboratorio inclusi nella ricerca sono stati identificati attraverso delle 
rasature di piccole porzioni del corpo e con dei nastrini colorati, applicati durante le 
videoriprese, e i dettagli dei cuccioli sono riportati nella tabella n.4. 
 
cucciolata razza n° cucciolo sesso colore nastrino 
1 Beagle 1 maschio  verde chiaro 
1 Beagle 2 maschio  bianco 
1 Beagle 3 maschio  blu 
1 Beagle 4 femmina rosso 
1 Beagle 5 maschio  arancione 
1 Beagle 6 femmina giallo 
1 Beagle 7 femmina verde scuro 
1 Beagle 8 maschio  senza nastrino 
2 Beagle 1 maschio  rosso 
2 Beagle 2 maschio  blu 
2 Beagle 3 femmina arancione 
2 Beagle 4 maschio  giallo 
2 Beagle 5 femmina viola 
2 Beagle 6 maschio  verde scuro 
3 Beagle 1 maschio  verde chiaro 
3 Beagle 2 maschio  verde scuro 
3 Beagle 3 maschio  blu 
3 Beagle 4 maschio  arancione 
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cucciolata razza n° cucciolo sesso colore nastrino 
3 Beagle 5 maschio  rosso 
3 Beagle 6 maschio  azzurro 
3 Beagle 7 maschio  viola 
3 Beagle 8 maschio  bianco 
4 Beagle 1 femmina giallo 
4 Beagle 2 maschio verde scuro 
4 Beagle 3 femmina blu 
5 Beagle 1 maschio viola 
5 Beagle 2 femmina arancione 
5 Beagle 3 maschio giallo 
5 Beagle 4 femmina blu 
5 Beagle 5 maschio bianco 
6 Beagle 1 maschio giallo 
6 Beagle 2 femmina rosso 
6 Beagle 3 femmina blu 
6 Beagle 4 maschio verde scuro 
6 Beagle 5 femmina verde chiaro 
6 Beagle 6 femmina viola 
6 Beagle 7 femmina arancione 
6 Beagle 8 maschio azzurro 
6 Beagle 9 femmina bianco 
7 Beagle 1 femmina giallo bicolore 
7 Beagle 2 maschio verde chiaro bicolore 
7 Beagle 3 maschio bianco bicolore 
7 Beagle 4 femmina azzurro bicolore 
7 Beagle 5 femmina nero bicolore 
7 Beagle 6 femmina giallo 
7 Beagle 7 maschio blu 
7 Beagle 8 maschio arancione 
7 Beagle 9 maschio viola 
7 Beagle 10 femmina verde scuro 
7 Beagle 11 femmina azzurro 
8 Beagle 1 maschio rosso 
8 Beagle 2 maschio giallo 
8 Beagle 3 maschio blu 
8 Beagle 4 maschio verde scuro 
Tabella 4. Dettagli dei cuccioli dei cani di laboratorio. 
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La prima parte della ricerca comprendeva l’osservazione e l’analisi delle interazioni madre-
cucciolo nei primi 21 giorni di vita dei cuccioli. Per realizzare ciò, le cucciolate sono state 
videoriprese quotidianamente nelle prime 3 settimane di vita. 
La seconda parte della ricerca era incentrata sulla registrazione delle risposte comportamentali 
dei cuccioli quando sottoposti a due test comportamentali (test dell’Arena e test 
dell’Isolamento), all’età di 58-60 giorni. 
L’ultima parte dello studio aveva lo scopo di raccogliere informazioni sul comportamento del 
cucciolo diventato adulto (12 mesi di età), attraverso l’uso di questionari somministrati ai 
proprietari. 
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Per osservare le cure materne ed il comportamento dei cuccioli nei confronti della madre, 
madre e cuccioli sono stati video-ripresi quotidianamente, dal 1° al 21esimo giorno di vita 
(dal periodo neonatale al periodo di transizione), per 15 minuti consecutivi all’interno della 
cassa parto. 
I cuccioli sono identificati attraverso l’uso di diversi nastrini di raso colorati (figura n.3 e n.4), 
applicati per tutto il periodo di osservazione (21 giorni). 
 
 
Figura 3. Cucciolata di razza Weimaraner (cani di famiglia). 
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Figura 4. Nastrini colorati di raso utilizzati per distinguere tra loro i cuccioli di una 
cucciolata. 
 
Nelle cucciolate di cani di laboratorio (Figura 5), i nastrini di raso colorati sono stati applicati 
solamente durante le videoriprese giornaliere a causa del rischio elevato di ingestione dei 
nastrini da parte delle madri. Pertanto, per distinguerli correttamente tra loro, sono state rasate 
piccole differenti porzioni del mantello di ciascun cucciolo, e a ciascuna rasatura era associato 
un preciso colore.  
 
 
Figura 5. Cucciolata di cani di laboratorio. 
 
Le videoregistrazioni dei cuccioli con la madre sono state eseguite sempre al mattino, quando 
la madre veniva fatta rientrare nella cassa parto dopo la prima uscita per urinare e defecare. 
Nei cani di famiglia la modalità di videoregistrazione si è avvalsa dell’utilizzo di due 
videocamere (marca Sony HDR-CX240EB) (figura n.6), montate ciascuna su un treppiede 
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(marca Manfrotto MKC3-H01) (figura n.7), e posizionate ai due lati opposti della cassa parto 
in modo da riprenderla interamente. 
 
 
 
Figura 6. Videocamera Sony  
(HDR-CX240EB)  Figura 7. Treppiede Manfrotto  (MKC3-H01) 
 
Nei cani di laboratorio, la modalità di videoregistrazione si è avvalsa dell’utilizzo di una 
videocamera fissa (marca Sony HDR-CX240EB) montata su un treppiedi (marca Manfrotto 
MKC3-H01), o di una videocamera wireless (marca Sony Full-HD HDR-AS15 Action Cam) 
applicata tramite un magnete sulla parte superiore del coperchio della cassa parto, che veniva 
lasciata sollevata, in modo da riprendere le interazioni della madre con i cuccioli dall’alto 
(figura n.8). 
                  
Figura 8. Videocamera wireless (Sony Full-HD HDR-AS15 Action Cam) con la propria 
custodia in plastica. 
 
Agli allevatori dei cani di famiglia e ai responsabili del centro di riproduzione dei cani di 
laboratorio è stato chiesto inoltre di compilare un modulo apportando informazioni 
riguardanti la madre e la cucciolata (segnalamento e provenienza della madre, numero di parti, 
numero di cuccioli nati ed eventuali cuccioli nati morti o morti durante l’allattamento, sesso 
dei cuccioli). 
Per determinare le cure materne fornite a ciascun cucciolo e il comportamento di ogni singolo 
cucciolo nei confronti della propria madre, è stato utilizzato l’etogramma di Rheingold (1963), 
il quale è stato parzialmente modificato adattandolo a questo studio e integrandolo con nuovi 
comportamenti, alcuni dei quali tratti da altre fonti (Pal, 2005). 
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L’etogramma teneva conto di tre gruppi di comportamenti: 
1) INTERAZIONI MADRE-CUCCIOLO:  
contact mother-pup (contatto madre-cucciolo), nursing (allattamento), licking 
(leccamento di tutte le aree del corpo ad eccezione di quella ano-genitale), licking 
anogenital area (leccamento esclusivo dell’area anogenitale).  
I comportamenti che fanno parte di questa categoria sono comportamenti specifici per 
ogni diade madre-cucciolo, si svolgono all’interno della cassa parto, e sono 
rappresentativi delle cure materne. 
2) COMPORTAMENTI DELLA MADRE:  
mother asleep (tempo trascorso dalla madre a dormire), mother onside (decubito 
latero-laterale), mother on belly (decubito sternale), mother sitting (posizione seduta), 
mother standing (posizione quadrupedale o in piedi), mother walking (camminare 
all’interno della cassa parto), mother in the welphing box (tempo trascorso dalla madre 
nella cassa parto), movements of mother to pups (movimenti della madre verso i 
cuccioli), movements of mother away from puppies (movimenti di allontanamento 
della madre dai cuccioli), mother other (altre attività svolte dalla madre), mother out of 
sight (tempo trascorso dalla madre fuori il campo visivo della telecamera), mother 
behaviour not evaluated (comportamenti non valutabili della madre perché 
parzialmente non visibile).  
I comportamenti che fanno parte di questa categoria si svolgono tutti all’interno della 
cassa parto. 
3) COMPORTAMENTI DEL CUCCIOLO:  
pup asleep (tempo trascorso dal cucciolo a dormire), puppy behaviour non evaluated 
(comportamenti non valutabili del cucciolo perché parzialmente coperto dalla madre), 
pup’s time spent in the whelping box (tempo che il cucciolo trascorre nella cassa parto), 
movements of pup toward the mother (movimenti del cucciolo verso la madre), 
movements of pup to another pup (movimenti del cucciolo verso altri cuccioli), contact 
pup–pup (contatto tra cuccioli), puppy out of sight (tempo trascorso dal cucciolo fuori il 
campo visivo della telecamera), puppy other (altri comportamenti del cucciolo). 
I comportamenti che fanno parte di questa categoria sono comportamenti specifici per 
ogni singolo cucciolo, e si svolgono tutti all’interno della cassa parto. 
L’etogramma, con i tre gruppi di comportamenti, è riportato in dettaglio nella 
sottostante tabella (tabella n.5). 
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BEHAVIOUR DEFINITION 
Contact mother-pup (CONTACT) Physical contact of any sort between mother and pups in the whelping box. 
Nursing (NURSING) 
 
Composed of several components: active suckling, finding a nipple, maintaining 
the grasp, pushing in of forelegs, pulling up of head, and disposing of rear legs.  
Licking (LICKING) Each occurrence of the mother's licking of the pup excluded anogenital area.  
Licking anogenital area (LICKING 
AG) 
Each occurrence of the mother's licking the perineal region (areas of anus, urinary 
opening, belly and rear).  
Mother asleep (M.ASLEEP) 
 
If her eyes are closed, she does not move and her head is laid on the floor of the 
whelping box. 
Maternal postures: 
- Lying on side (ON SIDE) 
- Lying on belly (ON BELLY) 
- Sitting (SITTING) 
- Standing (STANDING) 
- Walking (WALKING) 
Postures which are assumed during 15-minute period of observation in the 
whelping box. 
 
 
Time mother spent in the whelping 
box (M.WHELP.BOX) 
Amount of time the animal spent in the whelping box. 
Movements of mother to pups 
(M.VS.P) 
The mother goes toward the litter or toward an individual pup in the whelping box. 
Movements of mother away from 
puppies (M.AWAY) 
The mother goes away from the litter or away from an individual pup in the 
whelping box. 
Mother-other (M.OTHER) The mother is doing other activities in the whelping box. 
Mother-out of sight (M.FCV) The mother is completely out of sight in the whelping box. 
Mother-behaviour not evaluated 
(M.CNV) 
The mother is partially covered by her puppies or part of her body does not 
appeared and it is not possible to identify her behaviour or to identify if she is 
doing the same behaviour as before; or there is a doubt between two different 
behaviours, in the whelping box.  
Mother barking (M.BARKING)  Mother is barking within the whelping box (only in beagle litters). 
Mother growling (M.GROWLING)  Mother is growling within the whelping box (only in beagle litters).  
Pup asleep (P.ASLEEP) 
 
If pup's eyes are closed in the whelping box. During the first days the only usable 
criterion is the absence of movement, except twitching. 
Puppy-behaviour not evaluated 
(P.CNV) 
 
Puppy is partially covered by her/his mother or a puppy and it is not possible to 
identify his/her behaviour or to identify if he/she is doing the same behaviour as 
before; or there is a doubt between two different behaviours, in the whelping box. 
Time pup spent in the whelping box 
(P. WHELP.BOX) 
Amount of time the animal spent in the whelping box 
Movements of pup toward the 
mother (P.VS.M) 
The pup goes to his/her mothers in the whelping box. Loci of attraction: the belly, 
inguinal region, and head. 
Movements of pup to another pup 
(P.VS. P.) 
The pup goes toward another pup in the whelping box. 
Contact pup – pup (P.CONTACT P.) Physical contact of any sort between pups in the whelping box. 
Puppy-out of sight (P.FCV) 
 
Puppy is completely out of sight in the whelping box (is covered by the mother or 
by another puppy or is in a part of the whelping box which is not visible).  
Puppy-other (P.OTHER) He/she is doing other activities in the whelping box. 
Tabella 5. Etogramma delle cure materne e del comportamento del cucciolo. 
Comportamenti osservati durante i 15 minuti di videoregistrazione quotidiana. 
In giallo i comportamenti del 1° gruppo (interazioni madre-cucciolo), in arancione i 
comportamenti del 2° gruppo (comportamenti della madre), in azzurro i comportamenti 
del 3°gruppo (comportamenti del cucciolo). 
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I comportamenti di ogni diade madre-cucciolo (1°gruppo dell'etogramma), i comportamenti 
specifici della madre (2°gruppo dell’etogramma), e i comportamenti del cucciolo (3°gruppo 
dell'etogramma), osservati nelle videoregistrazioni, sono stati annotati con una “x” su delle 
tabelle cartacee (di seguito riportate come esempio nelle tabelle n.6 e n.7), riportando il tempo 
di inizio e di fine di ciascuno, e successivamente inseriti in un database di excel.  
 
 
Tabella 6. Esempio di tabella usata per l’inserimento delle osservazioni del comportamento della 
coppia madre-cucciolo e per le osservazioni dei comportamenti specifici del cucciolo. 
 
 
Tabella 7. Esempio di tabella usata per l’inserimento delle osservazioni dei comportamenti della 
madre. 
 
Non tutti gli allevatori hanno eseguito 21 videoriprese corrispondenti ai primi 21 giorni di vita 
dei cuccioli, e talvolta le videoregistrazioni sono state interrotte prima del raggiungimento dei 
15 minuti richiesti come da protocollo. 
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In totale pertanto, su 12 cucciolate di cani di famiglia, sono stati raccolti ed analizzati 237 
video della durata complessiva di 211644 secondi, corrispondenti a 58,79 ore (tabella n.8). 
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Tabella 8. Numero di videoregistrazioni raccolte nel campione dei cani di famiglia e durata 
totale delle videoregistrazioni. 
 
Per quanto riguarda invece le 8 cucciolate di cani di laboratorio, sono stati raccolti ed 
analizzati 166 video della durata complessiva di 149071 secondi, corrispondenti a 41,40 ore 
(tabella n.9). 
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Tabella 9. numero di videoregistrazioni raccolte nel campione dei cani di laboratorio e durata 
totale delle videoregistrazioni. 
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Le videoregistrazioni sono state analizzate secondo per secondo (continuous recording), 
considerando l’interazione madre-cucciolo (1°gruppo), il comportamento della madre 
(2°gruppo), ed il comportamento specifico del cucciolo (3°gruppo). 
Ciascuna videoregistrazione è stata esaminata per un numero totale di volte pari al del numero 
dei cuccioli presenti all’interno della cucciolata (osservazione delle interazioni madre-
cucciolo e del comportamento specifico del cucciolo), più quello della madre (comportamento 
specifico della madre). Ad esempio, se la cucciolata era costituita da 6 cuccioli, il video di un 
singolo giorno è stato analizzato 6 + 1 volte. 
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All’età di 58-60 giorni, ciascun cucciolo delle due sottopopolazioni è stato sottoposto a due 
test comportamentali: il test dell’Arena e il test dell’Isolamento.  
  3	

Il test dell’Arena è stato usato per molteplici studi, specialmente da Wilsson e Sundgren (1997, 
1998a), ma anche dal gruppo di ricerca del Dip.to di Scienze Veterinarie dell’Università di 
Pisa (Gazzano et a.l, 2008). 
Il test dell’Arena è stato eseguito con lo scopo di valutare il comportamento dei cuccioli in un 
ambiente nuovo in presenza di una persona sconosciuta.  
I cuccioli sono stati portati in una stanza sconosciuta nella casa dell’allevatore all’interno di 
un arena (3.0 m x 3.0 m), divisa in 25 quadrati di 60 cm di lato, con una cerchio centrale di 
1.60 m di diametro (Wilsson e Sundgren, 1998a, modificato), il cui perimetro era delimitato 
da un recinto metallico formato da due recinti per cuccioli a loro volta costituiti da 8 elementi 
ciascuno di 61 x 91 cm. Il suddetto recinto veniva coperto esternamente da un telo 
ombreggiante. 
Per la presente ricerca sono state modificate solamente le dimensioni dell’arena rispetto a 
quelle riportate in letteratura ed è stato aggiunto il recinto perimetrale con il telo 
ombreggiante esterno per evitare che il cucciolo fosse distratto da stimoli visivi esterni. 
Una persona non familiare, interpretata da una donna, sedeva su uno sgabello posizionato 
all’interno del cerchio centrale assumendo una postura neutra, in modo da evitare di 
interferire con il comportamento del cucciolo.  
All’interno dell’arena sono stati posizionati i seguenti 4 diversi oggetti a disposizione del 
cucciolo da esplorare: un kong, una pallina, una corda intrecciata e un frisbee (figura n.9).  
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Figura 9. Test dell’Arena.  
Cucciolo di pastore belga groenendael che cammina nell’arena con la corda intrecciata in 
bocca. 
 
Le dimensioni dell’arena utilizzata per le cucciolate di cani di laboratorio erano leggermente 
diverse rispetto a quelle usate per le cucciolate di cani di famiglia, a causa del limitato spazio 
disponibile nella stanza sconosciuta (figura n.10 e n.11). 
 
 
Figura 10. Arena usata per le cucciolate di cani di famiglia (forma quadrata).  
Dimensioni: 3.0 m x 3.0 m, divisa in 25 quadrati di 60 cm di lato con un cerchio centrale 
di 1.60 m di diametro. 
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Figura 11. Arena usata per le cucciolate di cani di laboratorio (forma rettangolare).  
Dimensioni: 3.60 m x 2.20 m, divisa in 24 rettangoli di 55 cm x 60 cm, con un cerchio 
centrale di 1.60 m di diametro. 
 
In dettaglio, i materiali utilizzati per il test dell’Arena sono stati i seguenti: 
• 2 videocamere (marca Sony HDR-CX240EB), una fissa su un treppiedi e l’altra tenuta 
da un operatore nascosto, allo scopo di coprire tutta l’arena, 
• 1 treppiedi (marca Manfrotto MKC3-H01), 
• un telo trasparente di nylon (3.0 m x 3.0 m, diviso in 25 quadrati di 60 cm x 60 cm, con 
un cerchio centrale di 1.60 m di diametro) per le cucciolate dei cani di famiglia; 
• un telo trasparente di nylon (3.60 m x 2.20 m, diviso in 24 rettangoli di 55 cm x 60 cm, 
con un cerchio centrale di 1.60 m di diametro) per le cucciolate di cani di laboratorio; 
• scotch (uno marrone per delimitare i quadrati o rettangoli e uno verde per delimitare il 
cerchio centrale), 
• 2 recinti per cuccioli (8 elementi di 61 x 91 cm ciascuno con una porticina), 
• un telo scuro ombreggiante (altezza 91 cm, lunghezza 12 m), 
• un kong, 
• una palla, 
• una corda intrecciata, 
• un frisbee. 
L’ordine con cui i cuccioli sono stati sottoposti al test era random. 
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Ciascun cucciolo veniva posizionato sempre nello stesso quadrato (chiamato“first square”), 
all’interno dell’arena da parte dell’allevatore e veniva osservato per un periodo di 5 minuti 
(figura n.12). Il test è stato videoripreso con una videocamera fissa (marca Sony HDR-
CX240EB) fissata su un treppiedi (marca Manfrotto MKC3-H01), e una mobile della stessa 
marca tenuta da un operatore nascosto. 
 
 
Figura 12. Test dell’Arena.  
Cucciolo di pastore belga groenendael che viene posizionato nel 1°quadrato dell’arena 
(“first square”) all’inizio del test dall’allevatore. 
 
Feci ed urine eliminate dal cucciolo durante il test venivano rimosse prima dell’introduzione 
nell’arena del cucciolo successivo. 
I comportamenti indagati durante i 5 minuti di osservazione per ciascun cucciolo nel test 
dell’Arena sono stati riportati in dettaglio nell’etogramma nella tabella sottostante (tabella 
n.10).  
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Tabella 10. Etogramma del test dell’Arena.  
Comportamenti del cucciolo osservati durante i 5 minuti di videoripresa. 
 
Ogni video del test dell’Arena è stato analizzato secondo per secondo (continuous recording), 
e la durata di ogni comportamento è stata misurata.  
I comportamenti osservati durante la videoripresa sono stati segnati con una “x” su una tabella 
cartacea (di seguito riportata nella tabella n.11), riportando il tempo di inizio e di fine, e 
successivamente inseriti in un database di excel. 
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Tabella 11. Tabella utilizzata per segnare i comportamenti dei cuccioli durante il test dell’Arena. 
 
  3	
	

Nel test dell’Isolamento (Gazzano et al., 2008), veniva osservato il comportamento del 
cucciolo quando lasciato solo in un ambiente sconosciuto. 
Ogni cucciolo veniva posizionato dall’allevatore all’interno di un recinto per cuccioli in una 
piccola stanza della casa o del centro di riproduzione nel caso dei cani di laboratorio, 
sconosciuta all’animale, dove vi doveva rimane da solo per 3 minuti (figura n.13).  
L’ordine cui i cuccioli sono stati sottoposti al test era random. 
 
 
Figura 13. Test dell’Isolamento.  
Cucciolo di border collie all’interno del recinto per cuccioli posizionato in una stanza 
sconosciuta della casa dell’allevatore. 
 
I comportamenti indagati durante i 3 minuti di osservazione per ciascun cucciolo nel test 
dell’Isolamento sono riportati in dettaglio nella tabella sottostante (tabella n.12). 
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Tabella 12. Etogramma del test dell’Isolamento.  
Comportamenti del cucciolo osservati durante i 3 minuti di videoripresa. 
 
Ogni video del test dell’Isolamento è stato analizzato secondo per secondo (continuous 
recording) e la durata di ogni comportamento è stata misurata.  
I comportamenti osservati durante la videoripresa sono stati segnati con una “x” su una tabella 
cartacea (di seguito riportata nella tabella n.13), riportando il tempo di inizio e di fine, e 
successivamente inseriti in un database di excel. 
 
Tabella 13. Tabella utilizzata per segnare i comportamenti dei cuccioli durante il test 
dell’Isolamento. 
 
Per le 12 cucciolate di cani di famiglia analizzate, sono stati realizzati 128 video (test Arena e 
test Isolamento), per un totale di 30720 secondi (19200 secondi del test Arena + 11520 
secondi del test Isolamento) (tabella n.14). 
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cucciolate di cani di famiglia 
n° cuccioli 
(= n° video) 
secondi test Arena  
(5 minuti/test) 
secondi test Isolamento  
(3 minuti/test) 
1 5 1500 900 
2 4 1200 720 
3 3 900 540 
4 7 2100 1260 
5 5 1500 900 
6 5 1500 900 
7 7 2100 1260 
8 7 2100 1260 
9 9 2700 1620 
10 6 1800 1080 
11 6 1800 1080 
12 8 0 0 
12 cucciolate totali (64*2)=128 video 19200 secondi totali 11520 secondi totali 
Tabella 14. Numero di videoregistrazioni raccolte nel campione dei cani di famiglia per il test 
Arena e il test Isolamento e durata totale delle videoregistrazioni. 
 
Per le 8 cucciolate di cani di laboratorio analizzate, sono stati realizzati 108 video (test Arena 
e test Isolamento), per un totale di 25920 secondi (16200 secondi del test Arena + 9720 
secondi del test Isolamento) (tabella n.15). 
 
cucciolate di cani di 
laboratorio 
n° cuccioli 
(=n° video) 
secondi test Arena 
(5 minuti/test) 
secondi test Isolamento 
(3 minuti/test) 
1 8 2400 1440 
2 6 1800 1080 
3 8 2400 1440 
4 3 900 540 
5 5 1500 900 
6 9 2700 1620 
7 11 3300 1980 
8 4 1200 720 
8 cucciolate totali (54*2) = 108 video 16200 secondi totali 9720 secondi totali 
Tabella 15. Numero di videoregistrazioni raccolte nel campione dei cani di laboratorio per il test 
Arena e il test Isolamento e durata totale delle videoregistrazioni. 
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Quando i cuccioli delle cucciolate dei cani di famiglia raggiungevano un anno di età, ai loro 
proprietari veniva somministrato un questionario, elaborato presso il Dip. di Scienze 
Veterinarie dell’Università di Pisa ed utilizzato già in precedenza (Bowen et al., 2014), per 
raccogliere informazioni del comportamento del loro cane adulto e valutare possibili 
correlazioni tra le cure materne ricevute nei primi 21 giorni di vita e il comportamento del 
cane a 12 mesi di età. Tale questionario è stato tradotto anche in inglese dal momento che 
alcuni cuccioli dei cani di famiglia sono stati adottati in altri paesi europei. 
Per quanto riguarda i cuccioli delle cucciolate dei cani di laboratorio, essendo destinati alla 
vendita nell’ambito della sperimentazione animale, non è stato possibile includerli in questa 
terza parte della ricerca. 
Di seguito è riportato il questionario utilizzato. 
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Gruppo ETOVET 
Dipartimento di Scienze Veterinarie – Università di Pisa  
Viale delle Piagge n° 2, 56124, Pisa  
                
QUESTIONARIO SUL COMPORTAMENTO DEL CANE 
Si prega di compilare il  presente questionario e di inviarlo a uno dei seguenti indirizzi email: 
giovanna.guardini@gmail.com 
giovanna.guardini@vet.unipi.it 
 
 
Dati Proprietario 
Proprietario del cucciolo col nastrino del colore:  
Età   
________ 
Sesso   
1[] M  2[] F  
Titolo di studio   
1[] Licenza Media  2[] Diploma Superiore  3[] Laurea  4[] Post - Laurea   
Professione   
1[] impiegato 2[] libero professionista 3[] operaio 4[] studente 5[] casalinga  
6[] pensionato 7[] altro (specificare) _______________     
Composizione del nucleo familiare:  
1[] padre   2[] madre   3[] bambini (0-11 anni)   4[] adolescenti (12-16)   5[] ragazzi    
6[] nonni   7[] altro (specificare) _______________     
Dove vive?  
1[]città 2[]periferia 3[]paese 4[]campagna 
Tipo di abitazione in cui vive insieme al cane:  
1[] appartamento 2[] casa con giardino 
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Dati Cane 
Nome 
________________ 
Età  
________________ 
Sesso   
1[] Maschio Intero   2[] Maschio Castrato   3[] Femmina Intera   4[] Femmina Sterilizzata  
A che età è eventualmente stato/a castrato/sterilizzata? ______________________________ 
Razza   
1_______________________________   
2[] meticcio (se conosciuto, indichi il tipo di incrocio) _______________________________ 
Taglia   
1[] piccola (< 10 Kg)   2[] media (11-20 Kg)   3[] grande (21-40 Kg)   4[] gigante (> 40 Kg)  
È il suo primo cane?  
1[] sì   2[] no 
Per quale motivo ha scelto di adottare un cane? (è possibile indicare più di una risposta)  
1[] avere compagnia   2[] me l’hanno regalato   3[] l’ha preso qualcun altro in famiglia    
4[] compassione   5[] per svolgere un determinato lavoro (ad. es. caccia o guardia/difesa o utilità) 
6[] non so   7[] esposizione   8[] sport    9[] altro ____________________ 
 
Comportamento del cane 
In casa sono presenti altri animali?  
1[] si   2[] no      Se sì, indichi quali e quanti: 
2a[] cani ____   2b[] gatti ____   2c[] altro (specificare)__________________ 
Se sono presenti altri animali, descriva brevemente i rapporti che il cane ha con loro: 
1[] buoni con tutti   2[] non buoni con _____________________   3[] problematici con tutti 
Dove vive il cane? 
1[] solo in casa   2[]esclusivamente fuori   3[] in casa e ha accesso a un giardino di proprietà 
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Dove dorme il suo cane? 
1[] solo in casa (dove? ___________________ )   2[]esclusivamente fuori   3[] in casa e fuori 
Ha fatto corsi di educazione col proprio cane?  
1[] si   2[] no       
Ha fatto corsi di addestramento col proprio cane?  
1[] si   2[] no    Se sì, indichi quali: 
1a[] obbedienza   1b[]addestramento specifico (guardia, difesa, lavoro…) 
Giocate con il vostro cane? 
1[] poco   2[]normale   3[] molto  
Com’è il gioco del vostro cane? 
1[] eccessivo ed esuberante   2[] mordicchia provocando dolore   3[] normale 
Con quale frequenza osserva questi comportamenti nel suo cane? (rispondere per ogni voce) 
 
Spesso A volte Mai 
1 Urinare in casa in grandi quantità (con i proprietari in casa)    
2 Urinare in casa in piccoli spruzzi (con i proprietari in casa)    
3 Defecare in casa (con i proprietari in casa)    
4 Fare troppe feste al rientro dei proprietari      
5 Saltare addosso ai proprietari (con i proprietari già in casa)    
6 Saltare addosso ad altre persone     
7 Abbaiare insistentemente (con i proprietari in casa)    
8 Mordicchiare parti del corpo delle persone    
9 Leccare insistentemente la bocca od altre parti del corpo del 
proprietario 
   
10 Non tornare quando viene richiamato    
11 Tirare al guinzaglio    
12 Non obbedire ai comandi (seduto, terra, resta, ecc.)    
13 Fuggire di casa    
14 Mangiare qualsiasi cosa per strada    
15 Mangiare le proprie feci     
16 Mangiare feci di altri cani    
17 Inseguire veicoli/biciclette/persone    
18 Scavare buche    
19 Distruggere (con i proprietari in casa)    
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Spesso A volte Mai 
20 Mordicchiare oggetti    
21 Abbaiare se lasciato da solo    
22 Distruggere oggetti se lasciato da solo    
23 Urinare in casa se lasciato solo    
24 Defecare in casa se lasciato solo    
25 Fissarsi su un oggetto    
26 Seguire le ombre    
27 Girare su se stesso    
28 Inseguirsi la coda    
29 Montare i cani    
30 Montare le persone    
31 Essere molto agitato ed eccitabile    
32 Correre dietro ai gatti    
33 Abbaiare ad altri cani    
34 Ringhiare contro altri cani     
35 Rizzare il pelo quando incontra altri cani    
36 Tentare di mordere altri cani    
37 Atteggiamenti aggressivi quando gli si mette la mano sulla testa    
38 Atteggiamenti aggressivi quando gli si impone di fare qualcosa che 
non vuole 
   
39 Atteggiamenti aggressivi quando lo si rimprovera    
40 Non gradire di essere accarezzato    
41 Mostrare paura del veterinario/dell’ambulatorio veterinario    
42 Non gradire l’entrata di persone, soprattutto estranei, nel proprio 
territorio 
   
43 Difendere uno o più oggetti (es. giocattoli, ciotola del cibo) che 
considera suoi 
   
44 Leccarsi insistentemente    
45 Altro (specificare):    
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Il suo cane presenta comportamenti di paura in queste situazioni? (“piange”, cerca 
l’attenzione del proprietario, si nasconde, fugge, ecc.)  
a) In caso di temporale:   1[] si   2[] no 
b) Quando sente rumori forti (traffico, fuochi d’artificio, botti, ecc.):
   1[] si   2[] no 
c) In luoghi affollati:   1[] si   2[] no 
d) Nei confronti di persone estranee:   1[] si   2[] no 
e) Nei confronti di cani estranei:   1[] si   2[] no 
f) Altro____________________________________ 
Il suo cane come si comporta quando ha paura? 
1[] ringhia   2[] ringhia e talvolta aggredisce   3[] scappa e si nasconde impaurito  
4[] si immobilizza con postura schiacciata    
Il vostro cane ha problemi di distruttività? 
1[] mai   2[] fino a 4 mesi   3[] spesso   4[] a volte, indichi quali: ________________________ 
Se lasciato a casa da solo:  
1[] abbaia   2[] piange   3[] urina   4[] defeca   5[] distrugge, indichi cosa __________________ 
Il suo cane ha comportamenti aggressivi? 
1[] si   2[] no  
Se si, verso chi o in quale situazione? ____________________________________________ 
Come si comporta con le persone estranee?  
1[] è socievole   2[] gioca   3[] gioca eccessivamente   4[] ha paura   5[] è aggressivo 
Come si comporta con i cani estranei? 
1[] è socievole   2[] gioca   3[] gioca eccessivamente   4[] ha paura   5[] è aggressivo 
Ci sono altri comportamenti che non le piacciono?  
1[] si   2[] no 
Se sì, indichi quali:____________________________________________________________ 
___________________________________________________________________________
___________________________________________________________________________
___________________________________________________________________________
___________________________________________________________________________
___________________________________________________________________________
___________________________________________________________________________ 
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Nella presente ricerca l’analisi statistica è stata condotta principalmente mediante due 
tecniche: l’Analisi delle Componenti Principali o Principal Components Analysis (PCA) 
(Jackson, 1991; Wold et al., 1984, 1987) e la Projections to latent structures o Partial least 
squares (PLS) (Wold, 1975; Wold et al., 1987).  
È stato utilizzato il software SIMCA P+® (http://www.umetrics.com/products/simca). 
Il metodo PCA consiste nel proiettare dei dati multidimensionali in uno spazio di dimensione 
minore preservando il più possibile la variabilità dei dati originali.  
L’applicazione più importante della PCA è la riduzione della dimensionalità dei dati d’origine 
con una perdita limitata d’informazione, ottenuta appunto mediante la massimizzazione della 
varianza residua dei dati stessi. 
L’idea principale su cui si basa la PCA è quella di rappresentare un insieme di dati multivariati 
con un numero inferiore di variabili non correlate che siano ottenute da una particolare 
combinazione lineare delle variabili originali e che riassumano le caratteristiche dei dati.  
Nel presente studio, la PCA è stata usata per creare un “riassunto” delle cure materne e 
attribuire degli “scores” a ciascun cucciolo, rappresentativi delle cure materne ricevute, 
prendendo in esame dapprima la popolazione intera, e poi considerando separatamente le due 
sottopopolazioni. 
L’obiettivo che si pone la PCA è di ridurre il numero di variabili da considerare 
(rappresentanti altrettante caratteristiche del fenomeno analizzato) e costruire delle nuove 
variabili latenti, ottenute come combinazioni lineari delle variabili originarie, in modo che un 
numero ridotto di queste nuove variabili sia in grado di spiegare una porzione rilevante della 
varianza totale dei dati.  
Ciò avviene tramite una trasformazione lineare delle variabili che proietta quelle originarie in 
un nuovo sistema di riferimento nel quale le variabili vengono ordinate in ordine decrescente 
di varianza. Pertanto, la combinazione lineare delle variabili originarie che porta con sé la 
maggiore varianza possibile viene proiettata sul primo asse; sul secondo asse si proietta 
invece la combinazione lineare delle variabili originarie che porta con sé la maggiore varianza 
possibile, ma ottenuta al di fuori dello spazio generato dalla prima combinazione lineare; e 
così via. La riduzione della complessità avviene limitandosi ad analizzare poche componenti 
principali, ma che spieghino una gran parte della varianza, invece che le variabili originarie. 
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La prima componente principale infatti, generalmente spiega da sola una gran parte della 
varianza totale, e un numero limitato di componenti quasi tutta la varianza.  
La PLS nel presente studio è stata usata per indagare il rapporto di causalità tra cure materne e 
i test Arena e Isolamento. 
La PLS generalmente si usa quando il numero delle variabili predittive è maggiore di quello 
delle osservazioni, o quando esiste una forte correlazione tra le variabili predittive. 
La PLS, come la PCA, individua sempre delle componenti principali ma tiene conto anche 
della correlazione tra i dati iniziali e la direzione in cui questi sono proiettati. Ovvero, la PLS 
cerca proiezioni che preservino il più possibile la varianza, ma che siano anche il più possibile 
correlate con i dati originali. 
La PLS-DA (Projections to Latent Structures-Discriminant Analysis) è una variante della PLS 
che discrimina dati categorici. 
La qualità del modello viene espressa mediante i valori di R2 e Q2. Il valore R2 rappresenta la 
frazione di varianza spiegata (più R2 è vicino a 1, meno varianza è stata persa e migliore è il 
modello), e Q2 è un valore di predittività del modello (Q² > 0.5 è indice di buona predittività). 
La O-PLS-DA (Orthogonal Projections to Latent Structures-Discriminant Analysis) (Trygg e 
Wold, 2002), una variante della PLS-DA, è stata applicata nella presente ricerca per 
semplificare e facilitare l’interpretazione dei risultati quando il numero delle componenti 
principali diventava troppo elevato e pertanto di difficile comprensione. 
Infine, molti confronti diretti sono stati fatti mediante test di correlazione parametrici oppure 
mediante test per confrontare medie o mediane, utilizzando le versioni parametriche – 
correlazione di Pearson e t-test di Student – o non parametriche – correlazione di Sperman, 
test di Mann-Whitney e test di Wilcoxon – a seconda della qualità dei dati. Questi test sono 
stati effettuati utilizzando il software SPSS® (Statistical Package for Social Science). 
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Il sottostante grafico (grafico n.1) mostra la PCA eseguita sulla popolazione intera (cani di 
laboratorio e cani di famiglia), evidenziando il contributo di ciascuna delle 4 variabili 
rappresentative delle cure materne (contact o contatto madre-cucciolo, nursing o allattamento, 
licking o leccamento del corpo, licking ag o leccamento esclusivo della zona anogenitale) alla 
formazione della prima componente principale (PC1). In particolar modo, si osserva che il 
contributo maggiore è dato dal contact, dal nursing e dal licking ag, mentre il licking è la 
variabile che offre il minor contributo al modello. 
Tale PCA, realizzata sulla popolazione intera, assegna uno score a ciascun cucciolo, 
rappresentativo delle cure materne ricevute nei 21 giorni oggetto dello studio. Tali scores 
sono successivamente utilizzati nella PLS per correlarli alle risposte comportamentali esibite 
dai cuccioli nei test comportamentali dell’Arena e dell’Isolamento. 
 
Grafico 1. PCA delle 4 variabili delle cure materne (contact-nursing-licking-licking ag) 
elaborata considerando la popolazione intera.  
R2=0.644, Q2=0.397. 
 
Nella tabella sottostante (tabella n.16), si osserva che la prima componente principale (PC1) 
da sola spiega il 64.407% della varianza totale, aggiungendo la seconda componente 
principale (PC2) si spiega un ulteriore 25.103% della varianza e così via.  
Nella tabella n.17 sono riportati i loadings, cioè i pesi di ciascuna delle variabili delle cure 
materne nel comporre la prima e la seconda componente principale (PC1 e PC2). 
 
contact nursing 
licking
licking ag 
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Tabella 16. Caratteristiche delle componenti principali della PCA elaborata 
considerando l’intera popolazione. 
 
 
Tabella 17. Pesi o loadings delle variabili nella prima e seconda componente principale 
della PCA elaborata considerando l’intera popolazione. 
 
Eseguendo la PCA delle variabili delle cure materne sulle due sottopopolazioni separatamente, 
emergono dei risultati diversi che si possono osservare nei grafici sottostanti (grafico n.2 e 
grafico n.3). 
 
Grafico 2. PCA delle 4 variabili delle cure materne (contact-nursing-licking-licking ag), 
elaborata considerando la sottopopolazione dei cani di famiglia.  
R²=0.544, Q²=0.236. 
 
contact nursing 
licking
licking ag 
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Grafico 3. PCA delle 4 variabili delle cure materne (contact-nursing-licking-licking ag), elaborata 
considerando la sottopopolazione dei cani di laboratorio. 
R²=0.582, Q²=0.251 
 
Nella PCA relativa alla sottopopolazione di cani di famiglia (grafico n.2), le due variabili che 
maggiormente contribuiscono alla formazione della prima componente principale sono il 
contact e nursing, e in parte il licking ag (quest’ultimo con un discreto valore di R² ma un 
vaolore basso di Q²), mentre nella PCA relativa alla sottopopolazione dei cani di laboratorio 
(grafico n.3), le due variabili che maggiormente contribuiscono alla formazione della prima 
componente principale sono il contact e il licking ag. 
Le PCA realizzate separatamente nelle due sottopopolazioni di cani individuano, come per la 
PCA realizzata sull’intera popolazione, uno score per ogni cucciolo rappresentativo delle cure 
materne ricevute. Tali scores sono successivamente utilizzati nella PLS per correlarli alle 
risposte comportamentali esibite dai cuccioli nel test comportamentale dell’Arena e 
dell’Isolamento. 
contact 
nursing 
licking
licking ag 
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Per comparare le due sottopopolazioni in merito alle interazioni madre-cucciolo 
(rappresentative delle cure materne) e ai comportamenti del cucciolo nei primi 21 giorni di 
vita, è stata realizzata una O-PLS-DA, rappresentata dal grafico sottostante (grafico n.4).  
 
Grafico 4. O-PLS-DA. Crea un modello con una singola componente predittività.  
Le colonne azzurre nella parte superiore sono le variabili che identificano la 
sottopopolazione di cani di laboratorio, le colonne azzurre nella parte inferiore sono le 
variabili che maggiormente identificano la sottopopolazione dei cani di famiglia. 
R²Y=0.907, Q²Y=0.891, p<1 x 10-20 
 
L’altezza della colonna (loading) è indice di quanto quella variabile discrimini bene una 
determinata sottopopolazione e contribuisca alla formazione della componente principale. 
Con il t-test di Student sono state eseguite delle comparazioni tra le due sottopopolazioni per 
le variabili che le discriminano meglio, e di seguito sono riportati alcuni grafici box-plot dei 
risultati statisticamente significativi (grafici n. 5–9).  
Quello che emerge è che nella sottopopolazione dei cani di famiglia il contact, nursing e 
licking ag risultano essere nella media statisticamente maggiori (p=0.001) rispetto alla 
cani lab. 
cani famiglia 
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sottopopolazione dei cani di laboratorio. Inoltre, i cuccioli dei cani di laboratorio tendono a 
dormire di più (p.asleep) e a rimanere maggiormente in contatto tra loro (p.contact p.) 
all’interno della cassa parto nell’intero periodo esaminato (p=0.001). 
 
 
Grafico 5. Box-plot: media del contact tra madre e cuccioli nelle due sottopopolazioni. 
T-test (p=0.001) 
 
 
 
Grafico 6. Box-plot: media del nursing nelle due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
se
co
n
di
 
CONTACT 
NURSING 
cani lab. 
cani lab. 
cani famiglia 
cani famiglia 
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Grafico 7. Box-plot: media del licking ag nelle due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
 
 
 
Grafico 8. Box-plot: media di p.asleep nelle due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
LICKING AG 
P. ASLEEP 
cani lab. cani famiglia 
cani lab. cani famiglia 
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Grafico 9. Box-plot: media di p.contact p. nelle due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
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Con la PLS-DA sono state comparate le due sottopopolazioni nei due test comportamentali 
(Arena e Isolamento) e sono emerse interessanti differenze tra i due gruppi. 
Di seguito sono riportati due grafici che in maniera diversa esprimono gli stessi risultati 
(grafico n.10 e n.11). Nel grafico n.10, le variabili (comportamenti del test Arena e del test 
Isolamento) presenti sotto forma di punti nella parte superiore del grafico, sono quelle 
associate alla sottopopolazione dei cani di famiglia e i rispettivi pesi, nel concorrere alla 
formazione della prima componente principale, sono rappresentati dai loadings. 
Nello stesso grafico, le variabili invece presenti nella parte inferiore del grafico sono associate 
alla sottopopolazione dei cani di laboratorio. 
 
P. CONTACT P. 
cani lab. cani famiglia 
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Grafico 10. PLS-DA.  
Le variabili dei due test comportamentali nella parte superiore sono quelle che 
identificano la sottopopolazione di cani di famiglia, mentre quelle nella parte inferiore 
identificano maggiormente la sottopopolazione dei cani di laboratorio.  
R2Y=0.648, Q2Y=0.517, p=9.9 x 10-19 
 
Nel grafico n.11, le colonne azzurre nella parte superiore del grafico identificano la 
sottopopolazione di cani di famiglia, mentre le colonne azzurre nella parte inferiore del 
grafico identificano la sottopopolazione dei cani di laboratorio. L’altezza della colonna 
(loading) è indice del peso della variabile in una determinata sottopopolazione, e quanto 
maggiore è il loading, tanto più la variabile contribuisce in maniera marcata alla direzione 
della componente principale. 
cani lab. 
cani famiglia 
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Grafico 11. PLS-DA.  
Le colonne azzurre nella parte superiore sono le variabili dei due test comportamentali 
che identificano la sottopopolazione di cani di famiglia, invece le colonne azzurre nella 
parte inferiore sono le variabili dei due test comportamentali che maggiormente 
identificano la sottopopolazione dei cani di laboratorio. 
R2Y=0.648, Q2Y=0.517, p=9.9 x 10-19 
 
Con il t-test di Student sono state eseguite delle comparazioni tra le due sottopopolazioni per 
le variabili dei due test comportamentali che le discriminano meglio e di seguito sono riportati 
alcuni grafici box-plot dei risultati statisticamente significativi (grafici n. 12–15).  
Come si può osservare dai grafici, nella sottopopolazione dei cani di famiglia, n°squares 
crossed (n°quadrati attraversati), e n° circle entrances (n°entrate nel cerchio centrale) nel test 
Arena, risultano essere statisticamente maggiori (p=0.001) rispetto ai cani di laboratorio. Nei 
cani di laboratorio invece risultano statisticamente maggiori, rispetto alla sottopopolazione dei 
cani di famiglia, 1st square (tempo trascorso nel primo quadrato), e attention out (attenzione 
rivolta verso l’esterno) nel test Arena. 
cani lab. 
cani famiglia 
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Grafico 12. Box-plot: n°squares crossed (n°quadrati attraversati) nel test Arena nelle 
due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
 
 
 
Grafico 13. Box-plot: n° circle entrances (n°entrate nel cerchio centrale) nel test Arena 
nelle due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
SQUARES CROSSED 
CIRCLE ENTRANCES 
cani lab. cani famiglia 
cani famiglia cani lab. 
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Grafico 14. Box-plot: 1st square (tempo trascorso nel primo quadrato) nel test Arena 
nelle due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
 
 
 
Grafico 15. Box-plot: attention out (attenzione rivolta verso l’esterno) nel test Arena 
nelle due sottopopolazioni.  
T-test (p=0.001) 
1ST SQUARE 
ATTENTION OUT 
cani famiglia 
cani famiglia 
cani lab. 
cani lab. 
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È stato applicato un modello PLS utilizzando i dati del test Arena come variabili predittive, e 
gli scores ottenuti dalla PCA, applicata all’intera popolazione di cani oggetto dello studio, 
come variabile di regressione, in modo tale da testare il contributo delle variabili del test 
Arena agli scores della PCA. Questo modello è stato applicato all’intera popolazione di cani 
oggetto dello studio, ed è risultato essere moderatamente buono. 
Nel grafico n.16 è possibile osservare quali variabili del test Arena contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
 
Grafico 16. PLS. Variabili del test Arena e rispettivi loadings (popolazione intera). 
R²Y=0.466, Q²=0.232, p=2.95 x 10-7 
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Il grafico n.17 descrive gli stessi risultati del grafico soprastante (grafico n.16), ma 
rappresentandoli come punti e non come colonne, e inoltre specifica se il contributo delle 
variabili è positivo (loading positivo, nella metà superiore del grafico) o negativo (loading 
negativo, nella metà inferiore del grafico). Ovvero, le variabili nella parte alta del grafico sono 
tanto più correlate positivamente alle cure materne quanto più alto è il loro loading, le 
variabili nella parte inferiore del grafico, al contrario, sono correlate negativamente alle cure 
materne. Tale concetto è graficamente meglio espresso nel grafico n. 18. 
 
Grafico 17. PLS. Variabili del test Arena e rispettivi loadings positivo e negativi 
(popolazione intera). 
R²Y=0.466, Q²=0.232, p=2.95 x 10-7 
 
Nel grafico n.18, le colonne azzurre (comportamenti del test Arena) della parte superiore del 
grafico sono quelle correlate positivamente con le interazioni madre-cucciolo (o cure materne) 
e la loro altezza è indice del peso che hanno in tale correlazione. Pertanto, all’aumentare delle 
cure materne nel test Arena nell’intera popolazione, aumenta n° squares crossed ovvero il 
numero di quadrati attraversati. Le colonne che si trovano nella parte inferiore del grafico 
sono negativamente correlate alle cure materne. Pertanto, al diminuire delle cure materne 
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aumenta attention out (attenzione rivolta verso l’esterno), proximity (prossimità con 
l’estraneo), e 1st square (tempo trascorso nel 1°quadrato). 
Rappresentato con i "baffi" troviamo invece l'intervallo in cui si concentra la maggior parte 
dei dati (intervallo di confidenza al 95%). 
 
Grafico 18. PLS. Variabili del test Arena e rispettivi loadings (popolazione intera).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.466, Q²=0.232, p=2.95 x 10-7 
 
Col test di correlazione dei ranghi di Spearman emergono i seguenti risultati: 
• "n° squares crossed” (n° di quadrati attraversati) vs “maternal care score”: Spearman 
R=0.5133, p<0.0001 
• “attention out” (attenzione rivolta verso l’esterno) vs “maternal care score”: Spearman 
R=-0.3002, p=0.001 
Questi valori di correlazione statisticamente significativi confermano che il numero di 
quadrati attraversati e l’attenzione rivolta verso l’esterno sono rispettivamente correlati 
positivamente e negativamente con gli score delle cure materne. 
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È stato applicato un modello PLS utilizzando i dati del test Isolamento come variabili 
predittive, e gli scores ottenuti dalla PCA, applicata all’intera popolazione di cani, come 
variabile di regressione, in modo tale da testare il contributo delle variabili del test Isolamento 
agli scores della PCA. Anche questo modello è stato applicato all’intera popolazione di cani. 
Guardando al valore di Q2, tale modello risulta essere meno forte, ovvero le variabili hanno 
meno potere predittivo. 
Guardando al valore di Q2, tale modello risulta essere meno forte, ovvero le variabili hanno 
meno potere predittivo. 
Nel grafico n.19 è possibile osservare quali variabili del test Isolamento contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
 
Grafico 19. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (popolazione intera). 
R²Y=0.364, Q²=0.175, p=1.73 x 10-5 
 
Di nuovo, nel grafico n.20, le colonne azzurre (comportamenti del test Isolamento) della parte 
superiore del grafico sono quelle correlate positivamente con le interazioni madre-cucciolo (o 
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cure materne), e la loro altezza è indice del peso che hanno in tale correlazione. Pertanto, 
considerando l’intera popolazione nel suo insieme, nel test dell’Isolamento, all’aumentare 
delle cure materne aumenta ad esempio body shake (scuotimento del corpo), barking (abbaio), 
howling (ululato) e contact enclosures (contatto con la recinzione). Le colonne invece che si 
trovano nella parte inferiore del grafico sono negativamente correlate alle cure materne. 
Pertanto, al diminuire delle cure materne aumenta locomotion (comportamento locomotorio 
disorganizzato) e 1st yelp latency (latenza al primo guaito). 
 
Grafico 20. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (popolazione intera).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.364, Q²=0.175, p=1.73 x 10-5 
 
Col test di correlazione dei ranghi di Spearman emergono i seguenti risultati: 
• “body shake” (scuotimento del corpo) vs “maternal care score”: Spearman R=0.1409, 
p<0.1297 (NS) 
• “barking” (abbaio) vs “maternal care score”: Spearman R=0.4820, p<0.0001 
• “growling” (ringhio) vs “maternal care score”: Spearman R=0.8243, p=0.3770 (NS)  
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Solamente l’abbaio risulta essere statisticamente significativo nel test di Spearman e 
positivamente correlato alle cure materne. Lo scuotimento del corpo e il ringhio risultano 
essere poco predittivi. 
Il motivo per cui tale modello non è particolarmente predittivo (basso valore di Q²), è 
probabilmente dovuto al fatto che le due sottopopolazioni sono risultate essere molto diverse 
tra loro. 
Si è proceduto conseguentemente all’analisi statistica multivariata separando le due 
sottopopolazioni e utilizzando per ciascuna gli scores delle PCA elaborate sulle singole 
sottopopolazioni. 
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Per quanto riguarda la sottopopolazione dei cani di laboratorio, la PLS elaborata considerando 
cure materne e comportamenti del test Arena non ha prodotto risultati statisticamente 
significativi, sia utilizzando gli scores della PCA creata sull’intera popolazione (R²Y=0.402, 
Q²=0.097, p=0.075), sia utilizzando gli scores della PCA creata unicamente su questa 
sottopopolazione di cani. 
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E’ stata creata una PLS utilizzando gli scores ottenuti dalla PCA applicata alla 
sottopopolazione di cani di laboratorio. Il test è risultato essere statisticamente significativo 
ma poco predittivo (per i valori di R² e Q²). 
R²Y=0.348, Q²=0.187, p=0.00512. 
Nel grafico n.21 è possibile osservare quali variabili del test Isolamento contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
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Grafico 21. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di laboratorio). 
R²Y=0.348, Q²=0.187, p=0.00512 
 
Di nuovo, nel grafico n.22, le colonne azzurre (comportamenti del test Isolamento) della parte 
superiore del grafico sono quelle correlate positivamente con le interazioni madre-cucciolo (o 
cure materne) e la loro altezza è indice del peso che hanno in tale correlazione. Pertanto nella 
sottopopolazione dei cani di laboratorio, all’aumentare delle cure materne aumenta ad 
esempio exploration (esplorazione) e 1st yelp latency (latenza la primo guaito). Le colonne 
invece che si trovano nella parte inferiore del grafico sono negativamente correlate alle cure 
materne. Pertanto, al diminuire delle cure materne aumenta oriented enclosures (orientamento 
alla recinzione), locomotion (comportamento locomotorio disorganizzato), e whining/yelping 
(pianto/uggiolio). 
 
    188 
 
 
Grafico 22. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di laboratorio).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.348, Q²=0.187, p=0.00512 
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E’ stata creata una PLS utilizzando gli scores ottenuti dalla PCA applicata alla popolazione 
intera. Il test, statisticamente significativo, ha mostrato dei risultati simili al precedente test 
che utilizzava gli scores derivanti dalla PCA applicata solo ai cani di laboratorio. 
R²Y=0.365, Q²=0.218, p=0.0019. 
Nel grafico n.23 è possibile osservare quali variabili del test Isolamento contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
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Grafico 23. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di laboratorio). 
R²Y=0.365, Q²=0.218, p=0.0019. 
 
Nel grafico n.24, le colonne azzurre (comportamenti del test Isolamento) della parte superiore 
sono correlate positivamente con le interazioni madre-cucciolo (o cure materne) e la loro 
altezza è indice del peso che hanno in tale correlazione. Come per il grafico n.22, nella 
sottopopolazione dei cani di laboratorio, all’aumentare delle cure materne aumenta 
exploration (esplorazione) e 1st yelp latency (latenza al primo guaito). Al diminuire delle cure 
materne aumenta orientated enclosures (orientamento alla recinzione), locomotion 
(comportamento locomotorio disorganizzato), e whining/yelping (pianto/uggiolio). 
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Grafico 24. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di laboratorio).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.365, Q²=0.218, p=0.0019. 
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Per quanto riguarda la sottopopolazione dei cani di famiglia, è stata creata una PLS 
utilizzando gli scores ottenuti dalla PCA applicata solamente alla popolazione di cani di 
famiglia. Il test è risultato essere molto più forte e predittivo (R²Y=0.613, Q²=0.462, 
p=8.2 x 10-9), rispetto a quello che considera le due sottopopolazioni insieme. 
Nel grafico n.25 è possibile osservare quali variabili del test Arena contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
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Grafico 25. PLS. Variabili del test Arena e rispettivi loadings (cani di famiglia). 
R²Y=0.613, Q²=0.462, p=8.2 x 10-9 
 
Nel grafico n.26, le colonne azzurre (comportamenti del test Arena) della parte superiore del 
diagramma sono quelle correlate positivamente con le interazioni madre-cucciolo (o cure 
materne) e la loro altezza è indice del peso che hanno in tale correlazione. Pertanto nella 
sottopopolazione di cani di famiglia, all’aumentare delle cure materne aumenta ad esempio 
whining/yelping (pianto/uggiolio), attention oriented (attenzione orientata alla persona 
estranea), near enclosures (stare vicino al perimetro esterno) e approach (approccio alla 
persona estranea). Le colonne invece che si trovano nella parte inferiore del grafico sono 
negativamente correlate alle cure materne. Pertanto, al diminuire delle cure materne aumenta 
n°squares crossed (n°quadrati attraversati) e play-rope (gioco con la corda intrecciata). 
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Grafico 26. PLS. Variabili del test Arena e rispettivi loadings (cani di famiglia).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.613, Q²=0.462, p=8.2 x 10-9 
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E’ stata creata una PLS utilizzando gli scores ottenuti dalla PCA applicata alla popolazione 
intera. Il test, statisticamente significativo, ha mostrato dei risultati simili al precedente test 
che utilizzava gli scores derivanti dalla PCA applicata solo ai cani di famiglia. 
R²Y=0.518, Q²=0.359, p=1.62 x 10-6 
Nel grafico n.27 è possibile osservare quali variabili del test Arena contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
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Grafico 27. PLS. Variabili del test Arena e rispettivi loadings (cani di famiglia). 
R²Y=0.518, Q²=0.359, p=1.62 x 10-6 
 
Di nuovo, nel grafico n.28, come per il grafico n.26, nella sottopopolazione di cani di famiglia, 
all’aumentare delle cure materne aumenta whining/yelping (pianto/uggiolio), attention 
oriented (attenzione orientata alla persona estranea), near enclosures (stare vicino al 
perimetro esterno) e approach (approccio alla persona estranea). Al diminuire delle cure 
materne invece aumenta n°squares crossed (n°quadrati attraversati) e play-rope (gioco con la 
corda intrecciata). 
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Grafico 28. PLS. Variabili del test Arena e rispettivi loadings (cani di famiglia).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.518, Q²=0.359, p=1.62 x 10-6 
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È stata creata una O-PLS per semplificare l’interpretazione dei risultati della PLS, che aveva 
prodotto due componenti predittive (R²Y=0.507, Q²=0.287, p=0.000562), riducendosi ad una 
sola componente. Nel modello si sono utilizzati gli scores ottenuti dalla PCA applicata alla 
sottopopolazione di cani di famiglia. Il test è risultato essere statisticamente significativo 
(R²Y=0.507, Q²=0.282, p=0.000626). 
Nel grafico n.29 è possibile osservare quali variabili del test Isolamento contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
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Grafico 29. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di famiglia). 
R²Y=0.507, Q²=0.282, p=0.000626 
 
Di nuovo, nel grafico n.30, le colonne azzurre (comportamenti del test Isolamento) della parte 
superiore del grafico sono quelle correlate positivamente con le interazioni madre-cucciolo (o 
cure materne) e la loro altezza è indice del peso che hanno in tale correlazione. Pertanto nella 
sottopopolazione di cani di famiglia, all’aumentare delle cure materne aumenta ad esempio 
standing (posizione quadrupedale ferma), e howling (ululato). Le colonne invece che si 
trovano nella parte inferiore del grafico sono negativamente correlate alle cure materne. 
Pertanto, al diminuire delle cure materne aumenta nose licking (leccamento del naso), 
exploration (esplorazione) e yawn (sbadiglio). 
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Grafico 30. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di famiglia).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.507, Q²=0.282, p=0.000626 
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E’ stata creata una PLS utilizzando gli scores ottenuti dalla PCA applicata alla popolazione 
intera. Il test è risultato essere statisticamente significativo ma più debole rispetto al 
precedente test che utilizzava gli scores derivanti dalla PCA sulla sola sottopopolazione di 
cani di famiglia. 
R²Y=0.415, Q²=0.181, p=0.0025 
Nel grafico n.31 è possibile osservare quali variabili del test Isolamento contribuiscono 
maggiormente alla formazione della componente principale e sono più predittive (loadings 
più elevati). 
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Grafico 31. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di famiglia). 
R²Y=0.415, Q²=0.181, p=0.0025 
 
Di nuovo, nel grafico n.32, similmente al grafico n.30, nella sottopopolazione di cani di 
famiglia, all’aumentare delle cure materne aumenta ad esempio standing (posizione 
quadrupedale ferma). Al diminuire delle cure materne aumenta nose licking (leccamento del 
naso), e sitting (postura seduta). 
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Grafico 32. PLS. Variabili del test Isolamento e rispettivi loadings (cani di famiglia).  
Le colonne azzurre della parte superiore del grafico sono correlate positivamente con le 
cure materne, le colonne azzurre della parte inferiore del grafico sono correlate 
negativamente con le cure materne. 
R²Y=0.415, Q²=0.181, p=0.0025 
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Relativamente all’analisi dei questionari dei cani di famiglia, l’analisi statistica multivariata 
(O-PLS-DA) non ha evidenziato in questa sottopopolazione una correlazione tra cure materne 
ricevute nei primi 21 giorni di vita e comportamento del cane adulto (valori di R² e Q² molto 
bassi). 
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Nella presente ricerca si è partiti dal presupposto che le due sottopopolazioni di cani (cani di 
famiglia e cani di laboratorio), fossero diverse (ipotesi di partenza), e si è andati a verificarlo.  
E’ stata scelta una sottopopolazione molto omogenea di cani appartenenti alla stessa razza 
(cani di laboratorio) e provenienti tutti dallo stesso ambiente, per studiare il fenomeno delle 
cure materne e verificare se queste influissero in maniera marcata sulle risposte 
comportamentali dei cuccioli. 
L’altra sottopopolazione invece, più variegata, proveniente da un ambiente di vita familiare, è 
stata pensata come rappresentativa dei cani da compagnia. 
Dai risultati emersi attraverso l’analisi statistica, si nota che le due sottopopolazioni sono due 
popolazioni molto diverse tra loro, confermando l’ipotesi di partenza.  
Quando le due popolazioni vengono analizzate insieme, come fossero un’unica grande 
popolazione, la qualità del modello statistico diminuisce (valori di R² e Q² più bassi), la 
correlazione tra cure materne e risposte ai test comportamentali si indebolisce ed il modello 
stesso diventa più vulnerabile ai dati mancanti. 
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Confrontando le due popolazioni, risulta che le cure materne sono statisticamente maggiori 
nei cani di famiglia rispetto ai cani di laboratorio. In particolare, il contatto madre-cucciolo 
(contact), il leccamento anogenitale (licking ag) e l’allattamento (nursing), sono esibiti in 
maniera quantitativamente più marcata nelle madri dei cani di famiglia nei primi 21 giorni 
post-partum rispetto alle madri dei cani di laboratorio. Inoltre, i cuccioli dei cani di 
laboratorio trascorrevano statisticamente più tempo dormendo (p.asleep) e più tempo in 
contatto tra loro (p.contact p.) rispetto ai cuccioli dei cani di famiglia. 
La letteratura riguardante le cure materne nel cane nelle primissime settimane post-partum è 
limitata e datata, e fino ad ora non sono state esaminate e confrontate le cure materne nelle 
prime settimane di vita tra cani provenienti da condizioni di vita diverse, ma tutt’al più è stato 
studiato il comportamento materno in poche cucciolate di razze diverse ma sempre di 
laboratorio (Scott e Fuller, 1965; Rheingold, 1963; Korda e Brewinska, 1976; 1977; Dunbar et 
al., 1981), o in popolazioni canine specifiche come cani randagi (Pal, 2005). Arteaga e 
colleghi nel 2012 hanno analizzato le posture della madre e le preferenze per i capezzoli nel 
primo mese postpartum in dieci cucciolate (47 cuccioli) di varie razze canine provenienti da 
un ambiente di vita familiare, ma adottando una metodica diversa rispetto alla presente ricerca 
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(le videoriprese erano effettuate ogni 2 o 3 giorni, con durata variabile dai 3 ai 30 minuti 
ciascuna, per una media di 8 videoriprese per ogni cucciolata). 
Le differenze riscontrate nella presente ricerca tra le due popolazioni canine potrebbero essere 
attribuibili a diverse cause, come ad esempio la razza di appartenenza, di fatto una 
popolazione è costituita esclusivamente da cani di razza beagle, mentre l’altra è costituita da 
molteplici razze canine; la letteratura però riguardante le differenze di comportamento 
materno tra cagne di razze differenti è pressoché inesistente. 
Nello studio di Scott e Fuller (1965) e nello studio di Rheingold (1963), furono osservate 
differenze individuali nel comportamento materno tra madri di razze diverse ma anche tra 
madri appartenenti alla stessa razza. Nello specifico, tra madri di cocker spaniel e basenji non 
c’erano differenze significative nel comportamento di allattamento (nursing), mentre queste 
erano evidenti nelle madri frutto di incroci, le quali sembravano lasciare la cassa parto per un 
maggior numero di volte durante le settimane di osservazione rispetto alle madri di altre razze. 
Inoltre, nel comportamento di riporto dei cuccioli (retrieving), comportamento non analizzato 
nella presente ricerca, le madri di razza basenji riportavano molto più frequentemente delle 
madri di razza cocker i loro cuccioli all’interno della cassa parto, aspetto che portò gli autori a 
concludere che le madri di razza basenji fossero state selezionate per un comportamento 
materno migliore, dovuto al fatto che nei villaggi africani di origine, tale razza non potesse 
contare molto sull’assistenza umana (Scott e Fuller, 1965).  
Nello studio di Rheingold (1963), le madri del cane da pastore scozzese raramente lasciavano 
la cassa parto per le prime sei settimane di vita dei cuccioli e pertanto rimanevano molto 
tempo all’interno della cassa parto, diversamente dalle madri di razza beagle o cocker spaniel. 
Sempre nella stessa razza, Rheingold osservò una frequenza di movimenti verso i cuccioli da 
parte della madre e un comportamento di riporto dei cuccioli al nido (retrieving) maggiori 
rispetto alle altre due razze, similmente a quanto osservato da Scott e Fuller nel 1965.  
Pertanto, sulla base degli studi sopracitati, sembra che esistano alcune differenze tra razze 
canine nelle cure materne, ma i datti a disposizione non sono sufficienti per trarre delle 
conclusioni, e sui comportamenti specifici del nursing, licking, licking ag e contact nelle 
diverse razze la letteratura è tuttora molto limitata.  
Per quanto riguarda il contatto madre-cucciolo (contact), nello studio di Rheingold (1963), 
madre e cuccioli erano in contatto tra di loro per quasi tutti i 15 minuti di osservazione 
durante i primi 3 giorni di vita, successivamente, nelle prime due settimane, le madri 
lasciavano la cucciolata sempre più spesso. Dalla terza settimana fino ad un mese il contatto 
tra madre e cuccioli riprendeva ad aumentare, dal momento che i cuccioli potevano muoversi 
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più facilmente verso la madre grazie all’acquisizione di maggiori competenze locomotorie, 
mentre quest’ultima di rado andava verso i piccoli.  
Nel cane, le madri in genere restano nella cassa parto durante la prima settimana di vita della 
cucciolata; successivamente in maniera graduale trascorrono sempre più tempo fuori dalla 
cassa parto (Rheingold, 1963; Beaver, 2009). Il tempo di contatto dei cuccioli con il corpo 
della madre è noto essere molto elevato nei primi giorni dopo il parto e lentamente decade 
non appena i cuccioli crescono, come osservato in studi precedenti condotti sul ratto 
(Rosenblatt e Lehrman, 1963; Grota e Ader, 1969), sul criceto dorato (Swanson e Campbell, 
1979; Guerra e Vieira, 1990) e appunto nel cane (Rheingold, 1963; Pal, 2005).  
Sebbene esseri umani e scimmie non lecchino la loro prole come forma di cura parentale, ci 
sono ovviamente dei parallelismi tra il leccamento materno e la frequenza del contatto madre-
neonato (tenere in braccio, stringere, abbracciare, skin to skin contact). Il contatto madre-
bambino e la stimolazione tattile è molto importante per lo sviluppo psicologico, neurologico, 
per la regolazione del sistema neuroendocrino e per la crescita della prole (Gonzalez et al., 
2001; Champagne, 2008, 2011; Suchecki et al., 1993).  
Pertanto, anche se le forme di stimolazione tattile tra madre e prole cambiano da specie a 
specie, il ruolo che esse hanno nella relazione madre-neonato e nello sviluppo della prole è 
ampiamente riconosciuto.  
ll leccamento della zona anogenitale del cucciolo (licking anogenital o licking ag) è presente dal 
primo giorno di vita della cucciolata. Il licking anogenital è dimostrato assolvere svariate 
funzioni: stimolare il riflesso perineale dei cuccioli determinando l’escrezione di urine e feci e 
la loro ingestione da parte della madre, svegliare i cuccioli dal sonno, stimolare l’allattamento, 
recuperare i cuccioli e riportarli nel nido (Rheingold, 1963; Dunbar et al., 1981; Houpt, 2011).  
Nello studio condotto da Pal (2005) su cani randagi in India, era emerso che l’alimentazione 
lattea da parte della madre (nursing) era stata continua per 10-11 settimane, mentre nello 
studio di Rheingold (1963) il nursing volse al termine più precocemente, intorno alla 7° 
settimana; sempre nello studio di Pal (2005), la durata del nursing in ciascuna sessione di 
osservazione di 30 minuti aveva raggiunto un massimo di 27,54 minuti durante la prima 
settimana, similmente a quanto precedentemente osservato da Rheingold (1963), Korda e 
Brewinska (1977). 
Oltre ad un fattore di razza, che andrebbe verificato con nuove ricerche, molti autori mettono 
in luce l’esistenza di variazioni naturali nella quantità di cure materne offerte dalla madre alla 
prole, sottolineando anche l’influenza dell’ambiente sul comportamento della madre. 
Variazioni delle cure materne riguardo alla quantità del licking, nursing, contact e retrieving 
sono state osservate da numerosi autori nel ratto e nel topo (Champagne et al., 2007; Cavigelli 
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et al., 2010; Masis-Calvo et al., 2013). La letteratura presente sui roditori evidenzia che la 
quantità e qualità del comportamento materno può variare significativamente tra madri di 
specie diverse ma anche tra femmine diverse appartenenti alla stessa specie (Takeuchi e 
Houpt, 2004), come osservato nella presente ricerca tra le due popolazioni di cani. 
Nei roditori, le variazioni delle cure materne sono oggetto di studio da diversi anni. Ricerche 
condotte da svariati autori tra cui Caldji e colleghi (1998), riportano che le femmine di 
roditore sia dello stesso ceppo che di ceppi distinti, mostrano differenze individuali nella 
frequenza di licking/grooming e arched-back nursing (ABN-LG), che contribuiscono allo 
sviluppo di differenze individuali nella risposta comportamentale allo stress dei piccoli. Così, 
madri che effettuano alti livelli di leccamento anogenitale assumendo una postura facilitante 
l’allattamento sono definite “high ABN-LG” (high arched-back nursing e licking/grooming), 
mentre madri che mostrano una bassa frequenza di tali cure sono definite “low ABN-LG” 
(low arched-back nursing e licking/grooming). 
Variazioni naturali della qualità e quantità delle interazioni madre-bambino sono state studiate 
ed evidenziate anche nella specie umana (Oitzl et al., 2010; Fleming et al., 2002; Champagne 
et al., 2003) e nei primati non umani (Schino et al., 1995; Fairbanks, 1996).  
Secondo Jensen e Champagne (2012), le variazioni delle cure materne tra una madre e l’altra 
possono spiegarsi con differenze nell’espressione genica a livello di determinate regioni del 
cervello importanti per il comportamento materno come l’area preottica mediale (MPOA), il 
setto laterale, il nucleo del letto della stria terminale (BNST) e il nucleo centrale dell’amigdala. 
Madri che manifestano un high ABN-LG hanno aumentati livelli di recettori per l’ossitocina 
(OTR) nel MPOA, nel setto laterale, nel BNST e nell’amigdala, così come elevati livelli di 
recettori estrogenici alfa (ERα) nel MPOA, in comparazione con madri che esibiscono un low 
ABN-LG (Jensen e Champagne, 2012). L’infusione centrale di un antagonista dei recettori per 
l’ossitocina al 3° giorno post-partum, riduce significativamente il licking-grooming nelle 
madri con high ABN-LG, ma non nelle madri con low ABN-LG (Champagne et al., 2003). 
Variazioni nel comportamento materno sono spesso accompagnate da differenze nei circuiti 
neurali relativi al MPOA. I neuroni ipotalamici che producono ossitocina all’interno del 
MPOA proiettano all’area tegmentale ventrale (VTA) che consiste in un gruppo di neuroni 
localizzato in vicinanza della linea mediana sul pavimento del mesencefalo. Nel VTA sono 
contenuti i pirenofori di neuroni dopaminergici appartenenti al sistema mesorticolimbico 
dopamingergico e pertanto tale area è ampiamente implicata nel sistema di ricompensa del 
cervello. Madri con high ABN-LG, rispetto alle madri con low ABN-LG, hanno un numero 
elevato di neuroni neurosecretori per l’ossitocina nell’ipotalamo, i quali proiettano 
direttamente dall’area preottica mediale dell’ipotalamo ai neuroni dopaminergici del VTA. 
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Durante il leccamento anogenitale (licking ag) del cucciolo, è rilasciata più dopamina dal 
VTA nel nucleo accumbens (NAc) nelle madri high ABN-LG, rispetto alle madri low ABN-
LG (Champagne et al., 2004). Ciò suggerisce che i due tipi di madri, high e low ABN-LG, 
differiscano tra loro nella motivazione ad interagire con la prole (Jensen e Champagne, 2012). 
Stamatakis e colleghi (2015), hanno messo in evidenza interessanti differenze neurochimiche 
tra madri che effettuano molti leccamenti a seguito di brevi separazioni quotidiane dalla prole 
e madri che effettuano ridotte cure materne. Femmine di ratto esposte a quotidiane e ripetute 
brevi separazioni (15 minuti) dalla prole dal 1° al 22esimo giorno postnatale, esibiscono un 
aumento delle cure materne, ridotti livelli di ansia e alterazione dei livelli di recettori per gli 
estrogeni (ERα e ERβ), per l’ossitocina e per la serotonina (5-HT1A) nel cervello. 
Tali risultati concordano con quanto precedentemente riportato in letteratura riguardo gli 
effetti delle brevi separazioni dalla prole sul comportamento materno (Liu et al., 1997; Pryce 
et al., 2005). Infatti, le madri che vengono separate per brevi periodi dalla prole incrementano, 
al ricongiungimento, le cure materne ed esibiscono ridotti livelli d’ansia. Quest’effetto 
comportamentale è dovuto ad alterazioni neurochimiche che avvengono nelle aree del 
cervello coinvolte nel comportamento materno a seguito delle brevi e ripetute separazioni 
dalla prole (Stamatakis et al., 2015). 
Tali madri infatti mostrano alti livelli di ERα e di recettori per l’ossitocina (OTR), ridotti 
livelli di recettori 5-HT1A nella corteccia prefrontale (PFC), nell’ippocampo, nel nucleo 
centrale dell’amigdala (CeA), nel setto laterale (LS), nell’area preottica mediale (MPOA) e 
nel nucleus accumbens (nAcSh); aumenti meno marcati di ERβ nella corteccia prefrontale 
(PFC), nell’area CA2 dell’ippocampo, nell’area preottica mediale (MPOA) e nel nucleus 
accumbens (nAcSh). In aggiunta, i recettori 5-HT1A (ad effetto inibitorio), appaiono 
diminuiti a livello di corteccia prefrontale (PFC), dell’ippocampo, del nucleo centrale 
dell’amigdala (CeA), dell’area preottica mediale (MPOA) e del nucleus accumbens (nAcSh). 
Poiché dunque nel ratto le madri che effettuano molte cure materne da un punto di vista 
neurochimico appaiono diverse rispetto alle madri che effettuano meno cure materne, non si 
può escludere che anche nel cane non esistano tali differenze nell’espressione genica tra le 
due popolazioni di madri (Stamatakis et al., 2015). 
Nel ratto e in altre specie, tali variazioni nelle cure materne possono essere caratteristiche 
stabili ed individuali di ogni soggetto (Champagne et al., 2003), e possono essere influenzate 
dalla qualità dell’ambiente; lo stress materno durante la gestazione e nel periodo post-partum 
è un predittore significativo della qualità delle interazioni materne postnatali.  
Secondo Champagne e colleghi (2003), differenze individuali nel licking-grooming nei 
primissimi giorni post-partum sono stabili in un soggetto e nelle cucciolate successive, e non 
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sono associate o condizionate dalle dimensioni della cucciolata, dal numero di parti della 
madre, dal peso o dal genere dei cuccioli.  
L’ambiente in cui vive la madre esercita degli effetti importanti sul suo comportamento 
materno. Nei roditori, variazioni ambientali, come modifiche nella distanza tra il luogo di 
alimentazione e il nido all’interno della gabbia, inducono cambiamenti nel comportamento 
materno associati a modifiche nel fenotipo della prole una volta raggiunta l’età adulta, con 
esiti diversi nella prole di sesso maschile e femminile riguardo alla paura (Coutellier et al., 
2008). Madri considerate high ABN-LG e sottoposte a stress, come la restrizione, durante la 
seconda metà della gestazione, riducono il comportamento di licking-grooming e arched-back 
nursing nei confronti della loro prole. Un ambiente stressante si rivela pertanto sufficiente a 
invertire completamente il pattern del comportamento materno nelle madri con high ABN-LG 
(Champagne et al., 2003). 
Il comportamento materno può essere dunque alterato dalle caratteristiche e dalle modifiche 
ambientali e sociali del periodo post-partum.  
Ad esempio, i topi in condizioni naturali formano nidi comuni all’interno dei quali i cuccioli 
sono allevati da madri diverse. Se in laboratorio le madri di topo vengono tenute separate e 
alloggiate in gabbie singole, la frequenza del nursing e licking si riduce sensibilmente (Weber 
e Olsson, 2008; Champagne, 2011; Jensen e Champagne, 2012).  
La riflessione che l’ambiente di vita dei cani possa influire sull’espressione del 
comportamento materno merita una considerazione. Oltre alla razza di appartenenza e alle 
variazioni individuali, svariati altri fattori potrebbero contribuire alle differenze delle cure 
materne riscontrate nel nostro studio, come le condizioni ambientali e la provenienza degli 
animali. 
Nella presente ricerca, le madri della popolazione dei cani di laboratorio sono nate e vissute in 
un centro di riproduzione, all’interno di gabbie e recinzioni. Alcuni giorni prima del parto, 
venivano separate dal piccolo gruppo sociale con cui convivevano e portate nell’edificio della 
maternità, all’interno di gabbie singole, poste una in fianco all’altra. La copresenza 
ravvicinata di più madri gestanti o in diverse fasi delle cure postnatali poteva scatenare 
episodi di aggressività materna tra madri di recinzioni attigue, rappresentando un fattore di 
stress e determinando un’interruzione più frequente delle cure materne. L’entrata e uscita 
inoltre dei “caregivers” o addetti alla pulizia, all’alimentazione e cura degli animali, 
rappresentava un ulteriore stimolo di distrazione che spesso portava le madri ad alzarsi ed 
uscire dalla cassa parto per avvicinarsi alla porta della gabbia. Tuttavia, nello studio di 
Rheingold (1963), era considerata statisticamente irrilevante l’influenza dell’osservatore che 
entrava nel recinto dove si trovava la madre con i suoi cuccioli per annotare i comportamenti. 
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Per misurare l’effetto dell’entrata e presenza dell’osservatore sul comportamento della madre 
nei confronti dei propri cuccioli, alcuni periodi di osservazione venivano raddoppiati, 
aggiungendo ai 15 minuti di protocollo altri 15 minuti per un totale di 30 minuti. L’analisi dei 
15 minuti aggiuntivi aveva mostrato che l’unico comportamento dell’etogramma a 
modificarsi in quell’arco di tempo era il comportamento di sonno della madre, che tendeva ad 
aumentare, mentre per quanto riguarda il contatto, l’allattamento e il leccamento, l’entrata 
dell’osservatore si era dimostrata statisticamente ininfluente.  
E’ importante notare però che, mentre l’osservatore dello studio di Rheingold rimaneva 
all’interno della cassa parto senza muoversi ed interagire con madre e cuccioli, i “caregivers” 
del centro di riproduzione entravano ed uscivano frequentemente dall’area maternità. 
Le madri dei cani di famiglia invece erano ospitate in una zona tranquilla della casa 
dell’allevatore, spesso in assenza di altri conspecifici e di stimoli esterni che distogliessero le 
madri dall’attività di cura dei piccoli.  
Esistono altri fattori che, secondo vari autori, influenzano il livello di cure materne offerte 
dalla madre alla prole in diverse specie di mammiferi, come ad esempio: le dimensioni della 
cucciolata (Seitz, 1958; Grota e Ader, 1969; Priestnall, 1972; Deviterne e Desor, 1990; Tanaka, 
1998; Guerra e De O Nunes, 2001; Dimitsantos et al., 2007), il genere della cucciolata 
(Moore e Morelli, 1979; Moore e Chadwick-Dias, 1986; Alleva et al., 1989), l'età della madre 
(Schino et al., 1995), il peso dei cuccioli (Deviterne et al., 1990), e la stagione di nascita 
(Welker, 1959; Wilsson e Sundgren, 1998; van der Waaij et al., 2008). Non tutti gli autori 
però sono concordi nel considerare tali fattori influenti, come ad esempio Champagne e 
collaboratori (2003). 
Quando si considerano le conseguenze delle variazioni naturali nelle cure materne nei roditori 
(high LG versus low LG), è facile etichettare le due categorie di madri come “buone madri” e 
“cattive madri”, ma tale giudizio è avventato. Tali differenze nelle cure materne risiedono 
comunque in un range che è considerato nomale, dal momento che la prole di madri low 
ABN-LG non differisce in termini di percentuale di sopravvivenza o peso allo svezzamento 
dalla prole di madri high ABN-LG (Champagne, 2011). Secondo Champagne e colleghi 
(2003), madri con low ABN-LG provvedono adeguate cure materne alla loro prole, pur 
condizionando lo sviluppo neurale e dell’asse ipotalamo ipofisi surrene della prole. 
Le variazioni delle cure materne rientrano dunque nel normale range di variabilità del 
comportamento materno ed è possibile che abbiano una funzione ecologica e adattativa 
importante. Un’esperienza precoce di low LG potrebbe essere di beneficio per quella prole 
che dovrà vivere in condizioni ambientali stressanti, poiché sarà in grado di reagire a minacce 
e stressors più prontamente grazie all’aumentata attività dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene. 
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Al contrario, un’esperienza precoce di high LG facilita l’adattamento ad un ambiente e ad un 
contesto meno stressante (Champagne, 2011; Jensen e Champagne, 2012; Fleming et al., 
2002). E’ possibile dunque che gli effetti di diminuite cure materne non siano così deleteri per 
un individuo, specialmente per quanto riguarda la funzione adattativa e la nicchia ecologica. 
Secondo Champagne (2011), in condizioni di imprevedibilità e minacce ambientali; elevati 
livelli di corticosterone plasmatico produrrebbero un aumento della plasticità ippocampale 
nella prole di madri low LG che renderebbe tali soggetti più adattabili a contesti 
potenzialmente stressanti. La capacità di identificare prontamente una potenziale minaccia e 
di mettere in atto risposte adeguate sono essenziali in condizioni di avversità ambientale. Fino 
a che la prole abiterà e vivrà nella stessa nicchia ecologica del genitore, la trasmissione di 
questi tratti dal genitore alla prole svolgerebbe pertanto un ruolo adattativo. La ricerca 
condotta da Farrington e colleghi (1988) e Haapasalo e Tremblay (1994) in giovani 
adolescenti cresciuti in un ambiente urbano altamente criminalizzato, ha messo in luce i 
vantaggi correlati ad un’aumentata reattività allo stress. I ragazzi che più evitavano di cadere 
nelle trappole sociali associate alla criminalità erano appunto quelli più timidi e introversi e 
con un alto livello di reattività a situazioni stressanti, trasmessi da un certo modello 
genitoriale. Genitori che vivono in un ambiente critico, pericoloso e stressante, pertanto 
trasmetterebbero alla loro progenie un’aumentata reattività allo stress con un’aumentata 
espressione di recettori per il CRF a livello di amigdala e ipotalamo, in anticipazione dell’alto 
livello di avversità ambientale. Al contrario, ambienti di vita meno stressanti favorirebbero uno 
sviluppo più ottimistico, con livelli di reattività allo stress più modesti. La qualità dell’ambiente 
influenza il comportamento del genitore e quindi la qualità e lo stile delle cure materne, le quali a 
loro volta, determinano se lo sviluppo della progenie va in una direzione ottimistica o in una 
direzione pessimistica (Champagne et al., 2003). 
Per quanto riguarda il contatto tra cuccioli (p.contact p.), e il comportamento di sonno dei 
cuccioli (p.asleep) nei primi 21 giorni di vita, questi erano maggiori nei cuccioli dei cani di 
laboratorio, forse come conseguenza della minor presenza in cassa parto della madre. Nello 
studio di Rheingold (1963), il contatto tra cuccioli era particolarmente manifestato durante i 
periodi di assenza della madre dalla cassa parto. L’allontanamento della madre nei primi 
giorni di vita genera sconforto e pianto nei cuccioli, i quali si muovono per reptazione 
alternando movimenti di rotazione del corpo a destra e a sinistra (“s type of behavior”), 
all’interno della cassa parto, spingendosi l’uno verso l’altro e scavalcandosi fino a che estese 
parti del loro corpo non sono in contatto con quelle degli altri cuccioli (James, 1952). Tale 
raggruppamento di cuccioli non è mai stabile per più di pochi minuti, a causa della continua 
ricerca di calore e comfort dei neonati (Rheingold, 1963). Il sistema predominante coinvolto 
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in questo comportamento è quello tattile, in quanto il cucciolo tende a muoversi nella 
direzione di uno stimolo tattile, che sia la madre o altri cuccioli (James, 1952). 
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Le due popolazioni si differenziano in maniera statisticamente significativa anche per quanto 
riguarda alcune risposte comportamentali date dai cuccioli nel test dell’Arena. In linea 
generale, i cuccioli dei cani di famiglia attraversano un maggior numero di quadrati 
(n°squares crossed), quindi esplorano di più, ed entrano nel cerchio centrale (n°circle 
entrances), dove siede l’estraneo, un maggior numero di volte rispetto ai cuccioli dei cani di 
laboratorio. Al contrario, questi ultimi trascorrono più tempo nel primo quadrato dell’Arena 
(1st square), segno di inibizione all’esplorazione, e rivolgono maggiore attenzione all’esterno 
dell’Arena (attention out), segno di vigilanza e attenzione agli stimoli esterni. 
E’ pertanto evidente che i cuccioli delle due popolazioni rispondono in maniera molto diversa 
nel test comportamentale dell’Arena: i cuccioli dei cani di famiglia, che ricevono in generale 
una maggiore quantità di cure materne rispetto ai cani di laboratorio, esibiscono una maggiore 
esplorazione nei confronti del nuovo ambiente e un maggior interesse nei confronti 
dell’estraneo; al contrario, i cuccioli dei cani di laboratorio appaiono più inibiti dal momento 
che trascorrono molto più tempo nel quadrato dove vengono posizionati dall’allevatore 
all’inizio del test. 
Variazioni naturali nella quantità e qualità delle cure materne possono avere profondi e 
persistenti effetti su numerosi circuiti neurobiologici e neuroendocrini, sullo sviluppo 
cerebrale, sulle risposte emotive, comportamentali e cognitive della prole allo stress (Caldji et 
al., 1998; Champagne et al., 2007; Champagne, 2008).  
Diversi studi hanno dimostrato che le differenze individuali delle risposte endocrine e 
comportamentali nella prole sono legate a variazioni delle cure materne durante i primi giorni 
di vita: da adulti, i figli di madri che attuano nei primi giorni post-partum bassi livelli di 
licking/grooming e arched-back nursing (low ABN-LG), mostrano una maggiore risposta 
dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene in seguito a stimoli stressanti rispetto ai figli di madri che 
effettuano molte cure parentali (high ABN-LG) (Sapolsky et al., 1985; Liu et al., 1997; Caldji 
et al., 1998; Meaney, 2001; Champagne et al., 2003; Cirulli et al., 2003; Weaver et al., 2004; 
Champagne, 2008; Champagne et al., 2008).  
Questi effetti sono essenzialmente invertiti con esperimenti di cross-fostering, suggerendo un 
effetto diretto delle cure materne (Francis et al., 1999; Caldji et al., 2003; Champagne et al., 2008). 
Da un punto di vista neuroendocrino, figli allevati da madri con low ABN-LG hanno un 
prolungato innalzamento plasmatico dell’ormone adrenocorticotropo (ACTH) e del 
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corticosterone in seguito a uno stress acuto o moderato, una riduzione del mRNA per i 
recettori ippocampali dei glucocorticoidi ed un aumento del mRNA per il fattore di rilascio 
ipotalamico della corticotropina (CRH) nel nucleo paraventricolare dell’ipotalamo e 
nell’amigdala, con conseguente elevata attività dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene a causa 
dell’impossibilità di operare una down-regulation (Caldji et al., 1998; Liu et al., 1997; 
Weaver et al., 2004; Champagne, 2008). Al contrario, figli di madri che effettuano molti 
leccamenti mostrano un’aumentata sensibilità del feedback ai glicocorticoidi nell’ippocampo 
che determina una riduzione della reattività allo stress (Mogi et al., 2011), un aumento della 
densità dei adrenorecettori α2 nel locus ceruleus e una diminuzione della densità dei recettori 
del CRH sempre all’interno del locus ceruleus, rispetto ai cuccioli cresciuti da madri con low 
ABN-LG (Champagne et al., 2003; Champagne, 2011).  
Questo meccanismo è stato evidenziato anche nel maiale (Weaver et al., 2000), e non 
possiamo escludere che sia presente anche nei nostri animali da compagnia come il cane ed il 
gatto (Takeuchi e Houpt, 2004).  
E’ noto che la stimolazione della regione perineale è coinvolta nell’inibizione del rilascio di 
ACTH (Suchecki et al., 1993). L’allattamento (nursing), come il leccamento anogenitale (licking 
ag), riduce la sensibilità delle ghiandole surrenali all’ACTH. Il latte inoltre veicola sostanze quali 
la colecistochinina (CCK) che hanno un effetto ansiolitico (Weller e Feldman, 2003). 
Sul piano epigenetico, la stimolazione tattile come il leccamento (licking e licking anogenital) 
riduce la metilazione del DNA a livello del gene dei recettori per i glicocorticoidi ippocampali, 
in tal modo aumenta l’espressione di tali recettori nell’adulto (Mogi et al., 2011), con 
conseguente ridotta risposta dell’asse HPA allo stress (Weaver et al., 2004). Il DNA metilato 
infatti è silente e non permette l’espressione del gene in quanto impedisce l’accesso al DNA 
dei fattori di trascrizione e della RNA polimerasi.  
Quindi, variazioni nelle esperienze precoci possono indurre cambiamenti molecolari durante 
lo sviluppo nel cervello del neonato che possono portare ad attivazione o silenziamento 
genico (Jensen e Champagne, 2012). 
Concentrazione e distribuzione dei recettori per la vasopressina, il corticosterone e la 
dopamina, densità recettoriale per l’ossitocina, le benzodiazepine e gli estrogeni, sono tutti 
condizionati dai livelli di cure materne ricevute nel periodo postnatale (Weaver et al., 2004: 
Caldji et al., 1998; Zhang e Meaney, 2010; Champagne, 2011; Curley et al., 2011; Starr-
Phillips e Beery, 2013).  
Per quanto riguarda l’ossitocina ad esempio, variazioni naturali nell’attività di licking-
grooming (LG) incidono sulla densità recettoriale dell’ossitocina (OTR) nel nucleo del letto 
della stria terminale (BNST) e nel nucleo centrale dell’amigdala di prole femminile e delle 
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madri stesse (Francis et al., 2000; Francis et al., 2002; Champagne et al., 2003). Bassi livelli 
di LG sono associati a riduzione dei livelli dei recettori per l’ossitocina, riduzione 
dell’espressione dei recettori estrogenici alfa nell’area preottica mediale dell’ipotalamo 
(MPOA) (Champagne, 2008; Jensen e Champagne, 2012), decremento della densità dei 
recettori per le benzodiazepine nei nuclei centrali, laterali e basolaterali dell’amigdala e nel 
locus ceruleus, con conseguenti alterate risposte difensive allo stress che sono mediate da 
questo sistema recettoriale (Meaney, 2001).  
Il comportamento materno modula la risposta del sistema serotononergico e dopaminergico, 
infatti nei roditori i figli di madri che offrono poche cure presentano un aumentato turnover 
della serotonina e un aumento delle concentrazioni di dopamina nella corteccia prefrontale 
(Masis-Calvo et al., 2013), con conseguente incremento dell’emotività e difficoltà ad 
affrontare situazioni non note. 
Questi studi dimostrano che le cure materne durante l’infanzia servono a “programmare” la 
risposta comportamentale allo stress nei cuccioli alterando lo sviluppo del sistema neurale che 
modula la paura.  
Gli effetti delle due diverse tipologie di cure materne (high e low ABN-LG) nella prole di 
roditore sono rappresentati nella tabella sottostante (tabella n.18). 
 
Measure Maternal LG–ABN 
ACTH response to acute stress High < Low 
CORT response to acute stress High < Low 
Hippocampal GC receptor mRNA expression High > Low 
Hippocampal GC receptor Protein expression High > Low 
PVNh CRF mRNA expression High < Low 
GC negative-feedback sensitivity High > Low 
Open-field exploration High > Low 
Morris water maze learning latency High < Low 
Novelty-suppression of feeding High < Low 
CBZ receptor central nucleus of the amygdala High > Low 
CBZ receptor lateral nucleus of the amygdala High > Low 
CBZ receptor locus ceruleus High > Low 
CBZ receptor nucleus tractus solitarius High > Low 
CBZ receptor hippocampus High = Low 
CBZ receptor frontal cortex High = Low 
CBZ receptor medial prefrontal cortex High = Low 
CRF receptor locus ceruleus High < Low 
NMDA receptor (hippocampus) NR2A subunit High > Low 
NMDA receptor (hippocampus) NR2B subunit High > Low 
α2 adrenoreceptor locus ceruleus High > Low 
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α2 adrenoreceptor nucleus tractus solitarius High > Low 
α2 adrenoreceptor PVNh High = Low 
Synaptophysin hippocampus High > Low 
N-CAM hippocampus High > Low 
Acetylcholine levels dorsal hippocampus High > Low 
Vassopressin receptor (V1a) central nucleus of the amygdala High > Low 
Oxytocin receptor binding (females) central nucleus of the amygdala High > Low 
Oxytocin receptor binding (females) bed nucleus of the stria terminalis High > Low 
Oxytocin receptor binding (females) medial preoptic area High > Low 
Oxytocin receptor binding (females) lateral septum High > Low 
Oxytocin receptor binding (females) v. nucleus of the hypothalamus High = Low 
Estrogen receptor α (females) medial preoptic area High > Low 
Estrogen receptor α (females) v. nucleus of the hypothalamus High < Low 
Tabella 18. Summary of differences between offspring of High and Low LG dams  
(Champagne et al., 2003) 
 
Il livello di cure materne fornite alla prole determinerebbe dunque il pattern comportamentale 
dei cuccioli sia in giovane età che in età adulta. Il contatto e la stimolazione tattile del neonato 
operata dalla madre nel periodo postnatale riducono i comportamenti di paura nella prole 
(Gonzalez et al., 2001; Champagne, 2008).  
E’ stato osservato nel ratto che madri con high ABN-LG spendono approssimativamente il 
doppio del tempo in attività di leccamento della loro prole rispetto a madri con low ABN-LG, 
e la prole allevata da madri low ABN-LG appare più paurosa, esplora meno in un ambiente 
nuovo, ha elevati livelli plasmatici di ACTH circolante e di glicocorticoidi in risposta a stress 
acuto, rispetto alla prole allevata da madri high ABN-LG (Caldji et al., 1998; Francis et al., 
1999; Champagne et al., 2003). 
Ratti che nel periodo postnatale hanno ricevuto elevate cure materne, intese come 
allattamento, leccamento e contatto materno, tendono ad essere individui più equilibrati, meno 
reattivi allo stress quando raggiungono l’età adulta, mentre ratti che sono stati curati meno 
dalla loro madre manifestano maggiore emotività (Caldji et al., 1998; Menard e Hakvoort, 
2007; Champagne et al., 2008), minore performance nei test sull’apprendimento spaziale e sul 
riconoscimento degli oggetti (Toki et al., 2007; Champagne et al., 2008), comportamenti 
correlati all’aggressività e alti livelli di ansia una volta adulti (Takeuchi e Houpt, 2004) (figura 
n.14). Da adulti inoltre, i cuccioli di madri che mostrano un alto livello di cure materne (high 
ABN-LG), esibiscono un comportamento di paura sostanzialmente inferiore in risposta ad una 
novità, rispetto ai cuccioli di madri con low ABN-LG.  
Di fatto, i cuccioli della popolazione dei cani di famiglia, nei confronti dei quali le cure 
materne sono risultate maggiori nell’arco dei 21 giorni post-partum, esploravano di più 
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durante il test dell’Arena, mentre i cuccioli dei cani di laboratorio mostravano un’emotività 
maggiore rimanendo pressoché immobili nel primo quadrato e mantenendosi vigili rispetto 
agli stimoli esterni. 
Gli effetti neurobiologici e fisiologici di livelli ridotti di cure materne nel periodo postnatale 
giustificano l’inibizione comportamentale che i soggetti mostrano quando inseriti in un 
ambiente nuovo e sconosciuto (Jensen e Champagne, 2012).  
Alti livelli di cure materne sono associati nella prole di ratto a maggiore esplorazione e 
riduzione significativa della defecazione durante il test del plus maze (Starr-Phillips e Beery, 
2013).  
 
Figura 14. The level of maternal care affects the later behavioral pattern of the grown rat.  
Young rats that have received a lot of grooming from the mother tend to be contented 
individuals, whereas young rats that have not received much grooming display an 
aggressive character and a high level of anxiety (Takeuchi e Houpt, 2004). 
 
Starr-Phillips e Beery (2013) suggeriscono che cure materne quantitativamente elevate 
(leccamento e contatto madre-prole) aumentano l’interesse sociale e l’apprendimento nella 
prole di entrambi i sessi. Nel ratto, prole maschile e femminile allevata da madri con high 
ABN-LG spende significativamente più tempo in contatto sociale con un conspecifico non 
familiare e mostra una riduzione dei comportamenti correlati all’ansia durante un test di 
interazione sociale svolto a 60 giorni di età, rispetto a prole allevata da madri con low ABN-
LG (Starr-Phillips e Beery, 2013).  
Anche nel topo delle praterie (Microtus ochrogaster), elevate quantità di cure materne 
aumentano il comportamento sociale nella prole (Starr-Phillips e Beery, 2013). 
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Di fatto, i cuccioli dei cani di famiglia mostravano un aumento del numero di entrate nel 
cerchio centrale dove sedeva la persona estranea, segno di un maggior interesse ed 
orientamento verso una figura sociale, seppur non familiare e appartenente a una specie 
diversa. 
Oltre alle differenze nelle cure materne riscontrate tra le due popolazioni di cani, altri fattori 
potrebbero aver contribuito alle differenti risposte comportamentali dei cuccioli osservate nel 
test dell’Arena, come le esperienze precoci intese come stimolazioni sociali e sensoriali 
vissute fino al momento dell’esecuzione dei test comportamentali (8 settimane di età). 
Il test dell’Arena poteva contenere stimoli (oggetti e persona nuova) a cui i cuccioli dei cani 
di laboratorio non erano abituati e con i quali non avevano fatto esperienza nelle prime 
settimane di vita; inoltre il test dell’Arena era eseguito in un luogo sconosciuto, ed i cuccioli 
dei cani di laboratorio, prima di allora, non avevano fatto esperienza con altri ambienti se non 
la gabbia dell’area maternità in cui erano nati. Diversamente, i cuccioli dei cani di famiglia 
provenivano da un ambiente di vita più ricco, dove probabilmente le stimolazioni sensoriali, 
la socializzazione interspecifica, e le manipolazioni da parte dell’uomo, erano più intense e 
variegate.  
Sfortunatamente, i cani da laboratorio non ricevono molto in termini di contatto ed interazione 
con l’uomo (da circa 0.3% a 2.5% del tempo totale osservato), nonostante le evidenze ne 
sottolineino i benefici per il benessere animale (Hubrecht et al., 1992). Sessioni di carezze e 
interazioni quotidiane con lo staff del laboratorio provvederebbero a ridurre i livelli di stress 
associati al confinamento. Hubrecht (1995), osservò che cani beagle da laboratorio cui 
venivano somministrate piccole quantità giornaliere di manipolazioni con l’uomo, 
spendevano meno tempo a masticare o mordere le loro gabbie e si facevano approcciare di più 
sia da persone familiari che da persone non familiari. 
L’importanza e l’effetto dell’ambiente, delle stimolazioni sensoriali e della socializzazione nei 
periodi sensibili dello sviluppo del cucciolo sono note da tempo.  
Infatti, dal momento in cui è stata riconosciuta l’esistenza e l’importanza dei periodi sensibili 
nel cane (Scott e Fuller, 1965), è nato un grande interesse nei confronti dell’analisi del ruolo 
delle esperienze precoci nello sviluppo del sistema nervoso e quindi del comportamento 
(Serpell, 1995).  
Nelle specie altricial, come il cane, i cuccioli nascono in una condizione di immaturità e totale 
dipendenza dalla madre per la sopravvivenza. Nonostante ciò, il sistema nervoso si sviluppa 
rapidamente, grazie ad un’intensa sinaptogenesi, durante la quale, stimoli ambientali giocano 
un ruolo predominante (Gazzano et al., 2008; Foyer et al., 2013). Di fatto, le influenze 
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ambientali durante lo sviluppo post-natale possono avere un profondo e duraturo effetto sul 
comportamento e sulla fisiologia (Rosenzweig, 1984). 
L’influenza dell’ambiente sul sistema nervoso centrale e di conseguenza sul comportamento 
varia con l’età, ma in generale le esperienze ambientali hanno effetti più profondi nelle fasi 
più precoci dello sviluppo postnatale che nell’età adulta. Più precoce è la stimolazione, 
maggiore è l’effetto (Thompson e Schaefer, 1961). La mancanza totale o ridotta di 
stimolazioni durante lo sviluppo si accompagna a disturbi fisiologici e comportamentali 
nell’adulto. Greenough e Chang (1989), dimostrarono l’impatto delle variazioni delle 
condizioni ambientali durante lo sviluppo sui modelli di connessione sinaptica del cervello: 
animali allevati in un ambiente ricco di stimoli (grande varietà di oggetti da esplorare), 
mostravano un numero di dendriti per neurone (e quindi di sinapsi) maggiore del 20-25% 
rispetto ad animali allevati in gabbia. Durante lo sviluppo, il cervello è in grado di rimodellare 
dei circuiti neuronali adattandoli alle esigenze dell’ambiente in cui si trova l’animale. Pertanto, 
ogni esperienza sensoriale vissuta in età precoce rinforzerà alcune vie neuronali attivandole 
mentre, al contrario, i circuiti che non utilizzati saranno eliminati. 
L’arricchimento dell’ambiente di vita del cucciolo e le manipolazioni postnatali da parte 
dell’uomo hanno dimostrato di indurre effetti benefici che perdurano per tutta la vita 
dell’individuo.  
Infatti, entrambe queste stimolazioni sembrano aumentare l’attività e il comportamento 
esploratorio, ridurre l’emotività, la paura e gli stati ansiosi nell’adulto, favorendo la 
maturazione di un cervello più complesso.  
In animali che hanno vissuto un ambiente di vita arricchito e che hanno subito manipolazioni 
da parte dell’uomo, si osservano alterazioni morfologiche nell’ippocampo e nella corteccia 
che comprendono aumenti di spessore, un numero maggiore di neuroni e di cellule gliali, una 
vascolarizzazione più complessa, aumenti delle dimensioni nucleari, maggiore proliferazione 
delle ramificazioni dendritiche e maggiore densità sinaptica (Rosenzweig, 1984; Fernandez-
Teruel et al., 2002). Il peso cerebrale è aumentato e le capacità di apprendimento sono 
significativamente migliori in ratti allevati in un ambiente arricchito (Levine et al., 1959; 
Rosenzweig et al., 1972; Krech et al., 1962; Tapp e Markowitz, 1963).  
Ratti che hanno fatto esperienze precoci di manipolazioni mostrano un’esplorazione più 
marcata e una bassa frequenza di defecazione quando inseriti in un ambiente sconosciuto 
(Fernandez-Teruel et al., 1991, 1992), ridotta neofobia e ridotto sviluppo di condizionamento 
avversativo. La manipolazione precoce risulta in soggetti meno emotivi, e più capaci di 
adattarsi alle situazioni (Gardner et al., 2005). 
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Già nel 1966, Fox e Stelzner dimostrarono gli effetti delle manipolazioni precoci (1 ora 
manipolazioni/die) in cuccioli di cane: i cuccioli manipolati erano più attivi ed esplorativi, 
molto socievoli nei confronti dell’uomo, ed erano i primi ad avvicinarsi all’osservatore 
quando entrava nell’arena rispetto ai cuccioli non manipolati dall’uomo. Erano anche più 
stabili emotivamente quando sottoposti a test comportamentali e molto abili nel problem 
solving. Non solo, i cuccioli manipolati presentavano a 5 settimane un EEG durante il sonno 
caratterizzato da un tracciato con onde di maggior ampiezza indice di una precoce 
maturazione del sistema nervoso rispetto ai cuccioli non manipolati.  
Nei cuccioli di cani di famiglia è probabile che le manipolazioni da parte delle persone 
fossero più intense e frequenti, dal momento che tali animali erano considerati parte attiva del 
contesto famigliare.  
Anche un recente studio condotto da Gazzano e colleghi (2008), ha rivelato l’esistenza di una 
differenza statisticamente significativa nel comportamento dei cuccioli manipolati dal 3° al 
21esimo giorno di vita rispetto a quelli non manipolati quando sottoposti, all’età di due mesi, 
al test dell’Isolamento. I cuccioli stimolati con molta delicatezza attraverso carezze delle 
zampe, del muso, delle orecchie e dell’addome, mostravano una maggiore latenza ad emettere 
il primo guaito e dedicavano maggiore tempo all’esplorazione rispetto ai cuccioli non 
manipolati, ed avevano minori livelli di reattività. 
L’influenza delle manipolazioni postnatali sui cuccioli è stata dimostrata sull’attività 
locomotoria, sul comportamento esplorativo, sull’emotività e sulla paura in ambienti 
sconosciuti o situazioni non abituali (Levine et al., 1957; Fernandez-Teruel et al., 2002).  
Studi sulle manipolazioni precoci sono stati effettuati, anche se con minore frequenza, su altre 
specie e i risultati confermano le osservazioni fatte nei roditori. Ad esempio, nei suini, carezze 
applicate ai neonati rendono l’animale meno pauroso di fronte ad uno sperimentatore umano 
(Hemsworth et al., 1986; Hemsworth e Barnett, 1992). Effetti simili sono stati osservati nel 
coniglio (Denenberg et al., 1977), nel gatto (Beaver, 2003), e nell’agnello (Nowak e Boivin, 
2015). Agnelli manipolati con gentilezza dal 1° al 3° giorno post-partum mostrano una più 
intensa affinità per gli esseri umani rispetto ad agnelli non manipolati (Nowak e Boivin, 2015). 
Numerosi studi hanno dimostrato che le manipolazioni inducono cambiamenti durevoli 
dell’attività dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene (Meerlo et al., 1999), attraverso modificazioni 
del feed-back negativo coinvolto nella sua regolazione (Levine et al., 1967; Meaney et al., 
1988, 1989, 1991, 1996; Sapolsky et al., 1985; Anisman et al., 1998; Cirulli et al., 2003). Da 
adulti, gli animali manipolati rispondono agli eventi stressanti con una più modesta secrezione 
di corticosterone, prolattina e ACTH, e un più rapido ritorno alle concentrazioni plasmatiche 
basali (Levine, 1957, 1962; Meaney et al., 1989; Cirulli et al., 2003). Inoltre è stato 
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confermato da numerosi studi che questi effetti neuroendocrini sono durevoli e persistono per 
tutta la vita dell’animale (Vallée et al., 1999). 
Un aumento della densità dei recettori per i glucocorticoidi (GC) e dei loro RNAm 
nell’ippocampo e nella corteccia prefrontale, insieme ad una ridotta secrezione di CRH 
ipotalamico, sono considerati alla base dell’attenuazione della risposta allo stress osservata 
nei soggetti manipolati (Meaney et al., 1989; Plotsky e Meaney, 1993; O’Donnell et al., 1994; 
Cirulli et al., 2003). Il maggior numero di recettori per i GC nell’ippocampo permette infatti il 
potenziamento del feed-back negativo sull’asse ipotalamo-ipofisi-surrene (Jacobson e 
Sapolsky, 1991).  
Secondo Meaney e colleghi (1989), i recettori per i GC nell’ippocampo dei soggetti 
manipolati sono maggiori del 30-40 % rispetto ai soggetti non manipolati. I livelli di RNAm 
per il CRH in condizioni basali sono 2.5 volte più alti nei controlli rispetto ai soggetti 
manipolati e, di conseguenza, il rilascio di CRH dall’eminenza mediana in risposta allo stress 
è maggiore negli animali non manipolati (Plotsky e Meaney, 1993).  
Wilson e colleghi (1986), hanno osservato che le manipolazioni neonatali sono in grado di 
migliorare le capacità mnemoniche e l’apprendimento nei giovani animali attraverso un 
incremento del potenziamento a lungo termine delle sinapsi a livello ippocampale. Similmente, 
un aumento della proliferazione delle cellule ippocampali è stato associato al contatto materno, 
con effetti duraturi sulla memoria durante la senescenza (Cirulli et al., 2003). 
Inoltre, riducendo i livelli di GC, le manipolazioni influenzano in modo positivo l’efficienza 
del sistema immunitario: soggetti manipolati presentano tassi di sopravvivenza maggiori in 
seguito ad induzione di tumori rispetto ai controlli (Solomon et al., 1968).  
Secondo molti autori, la madre gioca un ruolo importante in tutto ciò, ovvero nel mediare gli 
effetti delle manipolazioni precoci nel neonato (Levine et al., 1991). 
E’ stato proposto che gli effetti delle manipolazioni precoci risultino da cambiamenti delle 
cure materne in seguito ad alterazioni delle caratteristiche degli stimoli provenienti dai piccoli 
dopo la procedura di manipolazione (Schreiber et al., 1977).  
Madri di cuccioli manipolati spendono significativamente più tempo leccando e allattando la 
loro prole, rispetto a madri di cuccioli non manipolati (Caldji et al., 2000, 2000b; Cirulli et al., 
2003; Millstein e Holmes, 2007; Coutellier et al., 2008; Franks et al., 2011). 
Il fatto di rimuovere il neonato dal nido provoca un abbassamento della sua temperatura 
corporea e l’emissione di vocalizzazioni tipiche che stimolano il comportamento materno 
(Branchi et al., 2001; Cirulli et al., 2003). E’ stato dimostrato che le madri di cuccioli 
manipolati, e dunque separati da loro per brevi periodi, dedicano più tempo al licking rispetto 
alle madri di piccoli non sottoposti alle manipolazioni (Meaney et al., 1996; Fleming et al., 
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2002; Franks et al., 2011). In particolare, se la separazione dei cuccioli dalla madre è di 15 
minuti/die, al momento del ricongiungimento e nelle 24 ore successive la madre aumenterà la 
frequenza del licking (Fleming et al., 2002). Se invece la separazione si prolunga a 5 ore/die, 
il leccamento al ricongiungimento non subirà modifiche (Fleming et al., 2002). 
Altri studi hanno proposto che l’ipotermia, indotta dalla separazione dalla madre, stimoli 
attraverso gli ormoni tiroidei, i sistemi serotoninergici ippocampali e corticali; la stimolazione 
dei recettori serotoninergici 5-HT2A promuoverebbe poi un aumento del numero di recettori 
per i GC in queste due regioni cerebrali (Meaney et al., 1994). Questa ipotesi è confermata 
dal fatto che un blocco dei recettori serotoninergici previene l’aumento del numero dei 
recettori per i GC nell’ippocampo indotto dalle manipolazioni (Mitchell et al., 1990). 
Nel presente studio sono state prese in considerazione le prime tre settimane di vita dei 
cuccioli (fino cioè al periodo di transizione), pertanto non è stato analizzato il periodo di 
socializzazione del cucciolo, processo che gli permette di creare un attaccamento sociale sia 
verso conspecifici (socializzazione intraspecifica o primaria) che verso l’uomo ed altri animali 
(socializzazione interspecifica o secondaria).  
La socializzazione condiziona le risposte di paura e l’atteggiamento del cane nei confronti 
degli esseri umani (Nagasawa et al., 2014). 
I grossi animali da allevamento che ricevono maggior contatto ed interazioni gentili con 
l’uomo sono meno paurosi nei confronti degli esseri umani rispetto a quelli che hanno 
ricevuto un contatto minimo con l’uomo; sono inoltre meno agitati quando devono essere 
trasferiti nei camion, o durante il trasporto, o durante le procedure veterinarie, e spendono più 
tempo in prossimità del loro allevatore (Nowak e Boivin, 2015). 
La socializzazione interspecifica viene acquisita facilmente ma richiede rinforzi perché 
permanga, inoltre non è generalizzata a tutti gli individui della specie ma è limitata alle 
caratteristiche individuali. 
E’ noto che dalla 3 alla 5° settimana di vita, all’interno del periodo di socializzazione, i 
cuccioli sono in un periodo biologicamente pre-programmato di stato emozionale positivo con 
dominanza parasimpatica come è dimostrato dalla riduzione della frequenza cardiaca. Mentre 
i cuccioli vivono questo stato di rilassamento, possono associare più facilmente degli stimoli 
nuovi con questa cornice mentale positiva e ciò farà sì che il set di stimoli di mantenimento si 
arricchisca di nuovi elementi, permettendo ai cuccioli di mettere in atto risposte 
comportamentali adattate sulla base di ciò che è stato acquisito e vissuto in queste settimane 
(Pageat, 1998). 
E’ ipotizzabile che a questo livello, la socializzazione, in particolar modo quella verso l’uomo, 
sia avvenuta in maniera diversa tra le due popolazioni di cuccioli oggetto della ricerca e che 
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ciò abbia potuto condizionare le risposte dei cuccioli nei confronti dell’estraneo seduto al 
centro dell’Arena.  
I cuccioli dei cani di laboratorio erano abituati e socializzati unicamente alla presenza di 
alcuni “caregivers”, di sesso femminile e maschile, vestiti con un abbigliamento speciale, e 
cioè una tuta monouso con cappuccio, in tessuto-non tessuto e impermeabile, atta a ridurre il 
rischio di trasmissione di microrganismi patogeni. 
I cuccioli dei cani di famiglia invece erano abituati a più figure umane diversificate e molto 
probabilmente toccati e manipolati con maggiore frequenza. 
Pertanto, come precedentemente accennato, il comportamento sociale e dunque l’aumento 
significativo di entrate nel cerchio centrale dei cuccioli dei cani di famiglia, potrebbe essere 
influenzato non solo dalle quantità di cure ricevute dalla madre nel priodo postnatale (Starr-
Phillips e Beery, 2013), ma anche dal livello di socializzazione interspecifica vissuto nel 
periodo sensibile (Scott e Fuller, 1965), e dal grado di manipolazioni precoci ricevute da parte 
dell’uomo (Fox e Stelzner, 1966).  
Le esperienze precoci, le manipolazioni, le stimolazioni sensoriali, l’abitudine alla solitudine, 
sono tutti fattori che incidono postivamente sulle risposte del cucciolo (Wright, 1983). 
Wright (1983) studiò gli effetti comportamentali su cuccioli di razza beagle e pastore tedesco 
di due diversi stili di allevamento, l’allevamento a mano in ambiente familiare e l’allevamento 
del cucciolo con la madre e la cucciolata all’interno del laboratorio a Berea (Stati Uniti). I 
cuccioli allevati a mano venivano sottratti alla madre e alla cucciolata molto precocemente 
(due settimane di età) e dati in adozione presso famiglie a cui non era stata data nessuna 
istruzione particolare sulla crescita degli animali.  
Solamente la reattività ai nuovi stimoli sembrava condizionata dal tipo di allevamento, con i 
cuccioli allevati in ambiente familiare che rimanevano più tempo nella parte arricchita 
dell’arena ed esploravano maggiormente i nuovi oggetti, rispetto ai cuccioli allevati con la 
propria cucciolata insieme alla madre. 
I cuccioli allevati con la madre e la cucciolata avevano minori possibilità di essere esposti a 
oggetti, ambienti nuovi, persone ed animali, rispetto ai cuccioli allevati in famiglia. C’è da 
sottolineare che le manipolazioni da parte dell’uomo nei confronti dei cuccioli allevati 
insieme alla propria cucciolata e alla madre erano mantenute al minimo nello studio di Wright 
(1983), contrariamente a quanto accadeva per i cuccioli allevati a mano in famiglia. Secondo 
l’autore, i risultati dello studio riflettono una situazione di maggiore stress vissuto dai cuccioli 
allevati in laboratorio, a causa dell’effetto novità dell’arena e degli oggetti in essa contenuti, 
delle esperienze precoci limitate e della separazione dalla madre e dai fratelli e dall’ambiente 
conosciuto.  
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Anche le caratteristiche di razza cui i cuccioli appartengono potrebbero avere un’influenza 
sull’esito dei test comportamentali (Scott e Fuller, 1965; van der Waaij et al., 2008; Gazzano 
et al., 2008). Una delle ricerche sul temperamento del cane più famose è stata quella condotta 
da Scott e Fuller nei laboratori Jackson nel Maine, iniziata nel 1945 e proseguita per oltre 13 
anni. L’obiettivo principale era quello di valutare l’ereditabilità dei tratti comportamentali in 
varie razze canine (basenji, beagle, cocker spaniel, pastore scozzese, fox terrier e ibridi), 
allevate nelle stesse condizioni ambientali per molte generazioni. Gli stessi autori osservarono 
notevoli differenze individuali anche all’interno di una stessa razza (Takeuchi e Houpt, 2004).  
Secondo Fuller (1967), di fatto, in condizioni di laboratorio, i cani di razza beagle sono 
riconosciuti per essere meno attivi, meno aggressivi e più manipolabili dei terrier. Nel test 
dell’arena i beagle mostravano una generale depressione dei comportamenti mentre i terrier 
sembravano recuperare molto più rapidamente (Fuller, 1967). 
Per comprendere gli effetti aggiuntivi del tipo di allevamento sul comportamento del cucciolo 
di una determinata razza, Fuller (1967) fece allevare cani di razza beagle e fox terrier a pelo 
ruvido sia in famiglia come cani da compagnia sia in condizioni di isolamento e poi li 
sottopose al test dell’arena. I terrier risultarono in linea generale molto piu attivi dei beagle. A 
partire dalla terza settimana, i cuccioli di terrier allevati in isolamento apparivano più attivi 
rispetto ai cuccioli della stessa razza allevati in famiglia come cani da compagnia. Al 
contrario, i cuccioli beagle allevati in isolamento erano meno attivi di quelli allevati come 
animali da compagnia. Fuller (1967) concluse che l’isolamento avrebbe come effetto quello di 
amplificare le differenze di razza rispetto all’attività.  
Scott e Fuller (1965), evidenziarono l’influenza della madre sul temperamento del cucciolo, 
incrociando tra loro cani di razza basenji e cocker spaniel. Quando la madre era una cocker 
spaniel e il padre era un basenji, i cuccioli nascevano con un temperamento socievole verso le 
persone, quando invece la madre era una basenji e il padre un cocker spaniel, i cuccioli che 
venivano generati non erano altrettanto socievoli con le persone. 
Le madri oggetto dello studio di Scott e Fuller (1965), sembravano comportarsi in maniera 
pressoché simile con tutti i cuccioli, senza mostrare particolari preferenze, nemmeno per 
quanto riguarda il sesso dei neonati, contrariamente a quanto riportato in letteratura nel ratto 
(Moore e Morelli, 1979), e anche nella specie canina. Dunbar e colleghi (1981), infatti 
riferiscono, attraverso studi condotti su cani di razza beagle, una predisposizione delle madri 
di questa razza ad avere un primo contatto con prole di sesso maschile.  
Champagne e colleghi (2003) non osservarono differenze significative nella quantità di 
licking-grooming ricevuta da ciascun cucciolo all’interno della stessa cucciolata, nonostante 
una certa variazione esista, ad esempio per molti autori i cuccioli maschi sono leccati più delle 
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femmine, ma solo a partire dall’inizio della seconda settimana di vita (Moore e Morelli, 1979; 
Champagne et al., 2003). I maschi ricevono nella seconda e terza settimana di vita quasi il 
doppio dei leccamenti nell’area anogenitale rispetto alla prole di sesso femminile, e questa 
stimolazione extra sembra importantissima per lo sviluppo di comportamenti genere-specifici 
e per lo sviluppo neuroendocrino (Moore e Morelli, 1979).  
E’ risaputo che i fratelli di una stessa cucciolata da adulti esibiscono una considerevole 
variazione delle risposte comportamentali (Cavigelli et al., 2006, 2010). Poiché le interazioni 
precoci con la madre variano da un cucciolo all’altro (Moore e Morelli, 1979; Champagne et 
al., 2003), è presumibile che la variazione di comportamento osservata nella prole una volta 
divenuta adulta sia parzialmente dovuta a variazioni nelle interazioni materne durante il 
periodo postnatale. 
In uno studio condotto sul ratto da Cavigelli e colleghi (2010), in 4 cucciolate esaminate, un 
terzo dei cuccioli in ogni cucciolata era leccato almeno il doppio rispetto a quello che era 
leccato meno in ogni cucciolata nella prima settimana di vita. Inoltre, i cuccioli che erano 
leccati di più erano più attivi ed esplorativi durante i test comportamentali condotti in 
ambienti nuovi e in presenza di stimoli stressanti, rispetto ai cuccioli che erano leccati meno 
(Cavigelli et al., 2010). E possibile che la variazione di cure materne all’interno della stessa 
cucciolata abbia un valore adattativo che serva ad aumentare la variabilità comportamentale e 
la possibilità di sopravvivenza della prole stessa. Infatti è possibile che alcuni fenotipi 
comportamentali si adattino meglio ad alcuni contesti ambientali ed altri fenotipi 
comportamentali si adattino meglio ad altri contesti ancora. Ad esempio, soggetti “cauti” e 
meno esplorativi potrebbero avere maggiore successo in un ambiente pericoloso in presenza 
di predatori; mentre in un ambiente più favorevole la cautela potrebbe non essere necessaria o 
addirittura nociva, e individui curiosi e “sfrontati”avrebbero maggior successo riproduttivo. In 
condizioni ambientali imprevedibili pertanto questo sarebbe il modo per massimizzare il 
successo di una cucciolata (Cavigelli et al., 2010).  
Le variazioni delle cure materne all’interno di una cucciolata potrebbero essere dovute a 
variazioni del comportamento dei neonati stessi che influenzerebbero la quantità di cure 
fornite dalla madre (Cavigelli et al., 2010).  
Per la presente ricerca non è stata esaminata l’esistenza di differenze nelle cure materne tra un 
cucciolo e l’altro all’interno della stessa cucciolata, aspetto che sarà interessante approfondire 
e sviluppare in analisi statistiche future. 
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Considerando i risultati emersi analizzando le due popolazioni separatamente, nei cuccioli dei 
cani di laboratorio non è emersa una correlazione significativa tra le cure materne ricevute e le 
risposte date nel test dell’Arena; al contrario, nei cuccioli dei cani di famiglia sono emersi 
risultati interessanti relativamente alle correlazioni tra le cure materne ricevute nei primi 21 
giorni di vita e il comportamento dell’animale durante il test dell’Arena. 
Le cure materne in questa popolazione risultano essere correlate positivamente ad alcuni segni 
di stress e disagio come lo sbadiglio (yawn) e le vocalizzazioni (whining/yelping), al tempo 
trascorso vicino al perimetro dell’Arena (near the enclosure), all’attenzione rivolta alla 
persona estranea (attention oriented to the stranger) e ai tentativi di approcciarla (approach). 
Tali animali esibiscono dunque, in una situazione nuova e potenzialmente stressante, un 
orientamento verso la figura umana estranea. Anche nella letteratura riguardante i roditori, il 
comportamento sociale è correlato positivamente alla quantità di cure materne ricevute (Starr-
Phillips e Beery, 2013), e all’effetto materno si andrebbe ad aggiungere anche il surplus di 
socializzazione interspecifica e le manipolazioni sperimentate durante i periodi sensibili dello 
sviluppo (Fox e Stelzner, 1966).  
E’ possibile che l’avvicinamento alla persona estranea rappresenti la ricerca di sostegno e 
rassicurazione in un animale che, grazie all’aumento delle cure materne e al livello di 
manipolazioni ricevute, risulta predisposto a rivolgersi allo stimolo sociale per richiedere 
conforto in una situazione nuova e sconosciuta. Tale comportamento viene descritto come un 
comportamento di attaccamento secondo la teoria dell’attaccamento madre-bambino di John 
Bowlby (Bowlby, 1989). Il comportamento di attaccamento è quella forma di comportamento 
che tende ad ottenere o a mantenere la prossimità nei confronti di un altro individuo 
differenziato e preferito, ritenuto in grado di affrontare il mondo in modo adeguato. La 
funzione biologica che gli viene attribuita è quella della protezione (Bowlby, 1989).  
Il comportamento di attaccamento può manifestarsi in circostanze diverse e nei confronti di 
individui diversi. Il bambino infatti possiede delle gerarchie di preferenza, per cui se nel 
momento di necessità la figura di attaccamento privilegiata (generalmente la madre) non è 
disponibile, egli può ripiegare su altri individui cui è legato, fino a giungere ad affidarsi e 
aggrapparsi a persone sconosciute ma adulte e quindi con una potenziale funzione 
rassicurante. Nei casi estremi, quando non c’è nessun altro a disposizione, anche un estraneo 
gentile può essere avvicinato (Bowlby, 1989), come nel caso della donna estranea nel test 
dell’Arena.  
L'attivazione del sistema di attaccamento, che si traduce dal punto di vista comportamentale 
in un'immediata ricerca di vicinanza con l’estraneo, deriverebbe in questo caso 
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dall’allontanamento dalla figura di attaccamento materna e dall’inserimento in un contesto 
non familiare (Holmes, 1994).  
I cuccioli dei cani di famiglia, grazie al surplus di socializzazione ricevuta, hanno appreso che 
si possono fidare e si possono rivolgere alle persone. Ciò spiegherebbe dunque i maggiori 
tentativi di approccio dei cuccioli dei cani di famiglia nei confronti della figura estranea: essi 
guardano e vanno spesso dall’estraneo in attesa di essere consolati ma senza successo poiché 
l’estraneo, comportandosi passivamente, non risponde alle richieste di rassicurazione del 
cucciolo. 
L’obiettivo del comportamento di attaccamento non è solo la protezione dal pericolo presente, 
dal momento che la separazione materna rappresenta in natura un grave pericolo per la 
sopravvivenza (Bowlby, 1976; Hay, 1980), ma anche una rassicurazione sull’effettiva 
accessibilità della figura di attaccamento. Poiché una figura di attaccamento può essere 
fisicamente presente, ma nello stesso tempo emozionalmente assente, Bowlby definisce 
l’accessibilità della figura di attaccamento non solo come un problema di accessibilità fisica, 
ma anche di responsività emotiva. 
La scelta nel presente studio di una figura femminile che svolgesse il ruolo dell’estraneo nel 
cerchio centrale, è stata motivata dal fatto che i cani, specialmente quelli ospitati in canile o 
nelle strutture rifugio, sembra preferiscano approcciare e farsi approcciare da una figura 
estranea femminile piuttosto che da una figura estranea maschile (Lore e Eisenberg, 1986; 
Hennessy et al., 1997; Wells e Hepper, 1999). 
I segni di stress esibiti (sbadiglio), le vocalizzazioni e la maggior permanenza vicino alla 
recinzione esterna, possono essere spiegati col fatto che, la separazione dalla figura di 
attaccamento materna, che svolge il ruolo di base sicura, e l’inserimento in un luogo nuovo e 
sconosciuto, rappresentano entrambi una fonte di stress importante per un cucciolo di 8 
settimane di età, indipendentemente dalla quantità di cure materne ricevute. Le risposte 
comportamentali date dai cuccioli possono essere interpretate come normali “comportamenti 
di protesta” per la separazione dalla figura di attaccamento materna e dalla cucciolata 
(Holmes, 1994), similmente a quanto osservato da Mary Ainsworth nei bambini che venivano 
separati dalla madre nella Strange Situation Test (SST) (Holmes, 1994). Tale test, suddiviso in 
otto episodi della durata di tre minuti secondo un ordine fisso, si componeva di più parti 
alcune delle quali prevedano l’allontanamento della madre dal proprio bambino in un 
ambiente sconosciuto in presenza o meno di un estraneo. Il disagio nel bambino è generato da 
due separazioni dalla madre, dalla presenza di una persona estranea, e dalla situazione non 
familiare. 
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Bowlby (1989) identificò la protesta come la risposta primaria provocata nei bambini dalla 
separazione dai genitori. Pianto, grida, urla, morsi, calci, sono la reazione normale alla 
minaccia di un legame d’attaccamento e presumibilmente hanno la funzione di cercare di 
ripararlo. Una breve e involontaria separazione di un individuo dall’oggetto di attaccamento 
evoca reazioni comportamentali e fisiologiche, specialmente se la separazione avviene nei 
confronti della madre. Ad esempio, durante le brevi separazioni dalla madre, i cuccioli di 
primati non umani (Mineka e Suomi, 1978; Coe et al., 1978), della cavia domestica (Richey e 
Hennessy, 1987), e gli agnellini (Nowak e Boivin, 2015), esibiscono i cosiddetti 
“comportamenti di protesta”, tra cui le vocalizzazioni, e a livello fisiologico, l’attivazione 
immediata dell’asse ipotalamo ipofisi surrene (Tuber et al., 1996). 
E’ da precisare che la separazione del cucciolo dalla madre nel test dell’Arena e 
dell’Isolamento non avveniva nello stesso modo rispetto alla separazione del bambino dalla 
madre nella SST. Nel test dell’Arena e dell’Isolamento non è la madre ad allontanarsi dal 
cucciolo ma è il cucciolo ad essere prelevato dall’allevatore e quindi separato dalla madre e 
dai fratelli di cucciolata e ad essere introdotto in un ambiente completamente nuovo. 
Sulle vocalizzazioni da distress nel cucciolo sono state condotte numerose ricerche in passato. 
E’ noto che, quando dei cuccioli sono in uno stato di distress, solitamente cominciano ad 
emettere una serie di vocalizzazioni, comunemente chiamati uggiolii o guati (whines or yelps) 
(Elliot e Scott, 1961). Questo tipo di comportamento viene classificato come un 
comportamento et-epimeletico o di sollecitazione di cure (care-soliciting behavior) (Ross et 
al., 1960; Elliot e Scott, 1961). Incapace di adattarsi ad una situazione a lui estranea, il 
cucciolo vocalizza per chiedere aiuto ed attenzione, pertanto le vocalizzazioni da distress sono 
da considerarsi normali reazioni adattative in determinati contesti.  
Il pianto del neonato e del bambino è un comportamento molto simile (Elliot e Scott, 1961).  
Sono diversi gli stimoli interni ed esterni che producono vocalizzazioni da distress nel 
cucciolo, ed uno in particolare, tra i più importanti, è la separazione del cucciolo dalla propria 
madre e dal resto della cucciolata, specialmente se ciò avviene in un luogo sconosciuto al 
cucciolo stesso. Infatti, per un cucciolo, il trovarsi solo, senza la madre e i fratelli, in un 
ambiente non familiare rappresenta una delle esperienze più drammatiche e pericolose che 
accadono in natura solo in condizioni molto avverse e che minacciano la sua stessa esistenza 
(Elliot e Scott, 1961, Causey, 1956). 
Elliot, in uno studio realizzato attraverso la somministrazione di questionari a 74 scuole, 
osservò che nel 42% dei casi, alla domanda aperta “Sono molto triste quando…”, i ragazzi 
rispondevano che si sentivano molto tristi quando erano lasciati soli. 
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Nei neonati, il pianto tende ad avere una causa fisica nelle fasi iniziali della vita, mentre 
assume una valenza emotiva più tardi, a partire dal terzo mese di vita. Nella seconda metà del 
primo anno di vita infatti la paura verso una situazione nuova e il disagio di essere toccati in 
situazioni inusuali diventano potenti fattori scatenanti il pianto nel bambino (Elliot e Scott, 
1961). Levy (1951), trovò che il pianto nel bambino durante la visita pediatrica era pressoché 
nullo durante i primi 6 mesi di vita, ma si manifestava in più dell’80% dei casi tra i 18 e i 29 
mesi, riducendosi in seguito. Tale curva sembra esser simile a quella delle vocalizzazioni da 
distress nel cucciolo e potrebbe appunto rappresentare aspetti simili di maturazione del 
comportamento. 
Pertanto, i cuccioli manifestano maggior disagio (vocalizzando e aumentando l’attività 
locomotoria) quando sono lasciati soli in un ambiente sconosciuto, ma tale reazione tende a 
ridursi dopo un picco intorno alle 6-7 settimane. Questa tendenza alla riduzione di 
vocalizzazioni sembra essere legata ad un processo di maturazione del cucciolo piuttosto che 
ad un fenomeno di abituazione, in quanto cuccioli sottoposti al test per la prima volta a 10-12 
settimane mostravano ridotte vocalizzazioni. Questa reazione vocale così intensa a 6-7 
settimane indica che nel periodo di socializzazione avviene anche l’attaccamento ad un luogo 
in particolare che tende poi a diminuire poco dopo quando i cuccioli cominciano ad esplorare 
l’ambiente circostante il nido o la cassa parto (Elliot e Scott, 1961; Tuber et al., 1996).  
Nell’esperimento condotto da Nagasawa e colleghi (2014), durante sessioni di separazione 
materna della durata di 5 minuti condotti dalle 3 alle 6 settimane di età dei cuccioli, questi 
continuavano a vocalizzare per tutto il tempo della separazione, manifestando a 6 settimane di 
età una generale riduzione delle vocalizzazioni rispetto a 3 settimane di età. Tali risultati 
confermano quelli di studi precedenti, secondo i quali l’intensità delle vocalizzazioni da 
distress dopo aver raggiunto un picco a 4-5 settimane di età, si riduceva man mano che i 
cuccioli crescevano (Gurski et al., 1980). Le vocalizzazioni da distress avrebbero la funzione 
di consentire al neonato di riunirsi con la propria madre e sarebbero un segno dello sviluppo 
di un legame di attaccamento madre-cucciolo a partire dalla quarta settimana di età 
(Nagasawa et al., 2014). 
Nel 1950 Fredericson e nel 1960 Ross e colleghi, condussero i primi studi sulle vocalizzazioni 
da distress nei cuccioli quando separati dalla loro madre e dalla cucciolata e posti in un 
ambiente sconosciuto, attribuendo il significato di tali vocalizzazioni al confinamento del 
cucciolo, alla solitudine, alla non familiarità con l’ambiente, a precedenti esperienze o all’età 
(Ross et al., 1960). 
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Anche il fattore della restrizione nell’isolamento risultò essere un aspetto importante: Ross e 
colleghi (1960) infatti trovarono che il confinamento in gabbie produceva un aumento delle 
vocalizzazioni stesse.  
Fredericson (1952) e Ross e colleghi (1960), osservarono che la presenza di un fratello di 
cucciolata riduceva la quantità di vocalizzazioni da distress dal 50 al 90%. Anche Causey 
(1956) ottenne risultati simili. 
Elliot e Scott (1961), evidenziarono in 7 cucciolate di razza beagle, 2 cucciolate di razza 
cocker spaniel e 1 cucciolata di fox terrier a pelo ruvido che la separazione per 10 minuti dalla 
madre e dai fratelli di cucciolata all’interno dell’ambiente familiare, evocava nel cucciolo la 
metà delle vocalizzazioni da distress che erano invece generate quando veniva isolato in un 
ambiente totalmente sconosciuto. Anche l’attività locomotoria era statisticamente maggiore 
quando il cucciolo si trovava nell’ambiente non familiare rispetto a quando era isolato in un 
ambiente familiare. 
Un aspetto interessante emerso dallo studio di Elliot e Scott (1961), era la differenza di 
vocalizzazioni riscontrata tra razze canine: i cocker spaniel mostravano tendenzialmente un 
livello minore di vocalizzazioni da distress rispetto ai cani beagle, e i fox terrier guaivano in 
maniera crescente fino a 8 settimane di età, con una caduta delle vocalizzazioni in seguito. 
L’elevata variabilità nelle vocalizzazioni, forse correlata ad un aspetto genetico-ereditario 
(Scott, 1957), venne confermata anche dall’esperimento condotto da Ross e colleghi (1960), i 
quali suddivisero i cuccioli in “high yelpers” e “low yelpers”. 
Pettijhon e colleghi (1977), determinarono quali stimoli, tra animati (contatto con la madre, o 
un cane non familiare della stessa razza, o un estraneo umano attivo e passivo) e inanimati 
(gioco, cibo), fossero più efficaci nel ridurre le vocalizzazioni da distress in 24 cuccioli 
appartenenti a tre razze diverse (pastore scozzese, telomian e beagle), quando separati dalla 
madre e dalla cucciolata e sottoposti al test dell’Isolamento in una stanza sconosciuta, identica 
per dimensioni a quella in cui erano nati e vissuti.  
Tali cuccioli venivano sottoposti a questi test a partire dalla 4° settimana di vita fino all’8° 
settimana, per tre volte a settimana, utilizzando uno stimolo per volta, attribuito in modo 
random. Ciascun test durava 30 minuti ed era così suddiviso: i primi dieci minuti di solitudine 
(pre-stimulus trial), seguiti da altri 10 minuti in cui veniva somministrato lo stimolo nella 
stanza (stimulus trial), e gli ultimi 10 minuti in cui veniva tolto lo stimolo e nuovamente il 
cucciolo veniva lasciato solo (post-stimulus trial). I risultati di tale studio evidenziarono che 
in generale il contatto con l’estraneo umano era lo stimolo più efficace nel ridurre 
drasticamente le vocalizzazioni da distress dei cuccioli, specialmente nella sua forma “attiva” 
piuttosto che “passiva”, con la riduzione del 90% delle vocalizzazioni, seguito dal contatto 
    225 
 
con un altro cane (la madre o un con specifico non conosciuto), poi dai giochi e per ultimo dal 
cibo.  
Il fatto che la presenza della persona estranea si dimostrasse più efficace rispetto alla figura 
rappresentata dalla madre o da un altro cane era dovuto al fatto che i conspecifici, quando 
venivano inseriti in un ambiente nuovo, normalmente si dedicavano ad esplorarlo, prestando 
scarsa attenzione ed interagendo molto poco con il cucciolo stressato. 
Anche per un cucciolo di scimpanzé, il contatto con una persona passiva e l’opportunità di 
aggrapparsi ad essa riduceva in maniera molto marcata lo stress (Tuber et al., 1996); similmente, 
nella presente ricerca i cuccioli dei cani di famiglia hanno manifestato un orientamento verso 
la persona, seppur passiva e non famigliare, per la ricerca di conforto in una situazione non 
nota. 
Nello studio di Pettijhon e colleghi (1977), tra i giocattoli lasciati a disposizione, quello 
morbido di peluche e l’asciugamano erano molto più efficaci nel ridurre lo stress nei cuccioli, 
rispetto ai giochi di consistenza dura e rigida (la palla e l’osso di gomma). Alcuni cuccioli 
erano visti prendere l’asciugamano o il peluche e portarselo dietro e uno di essi arrivò a 
sdraiarsi sopra il telo per dormire, molto similmente, riporta l’autore, a quello che fa un 
bambino con la sua copertina (oggetto transizionale). Sia il telo che il peluche, avendo una 
consistenza morbida e soffice, trasmettevano una sensazione di calore e protezione (Pettijhon 
et al., 1977). Questi sono i tipi di oggetti per i quali Harlow (1958) utilizzava il termine 
“contact comfort” nelle giovani scimmie. 
Pettijhon e colleghi (1977), trovarono che una combinazione di oggetti soffici e caldi erano 
efficaci nel far cessare le vocalizzazioni in cuccioli nella fase neonatale, mentre l’aggiunta 
dell’interazione sociale si rendeva necessaria in cuccioli più grandi. Quindi è l’interazione 
positiva con un altro essere vivente la maggiore fonte di consolazione, specialmente nei 
cuccioli più grandi, rispetto alla presenza di oggetti inanimati, o all’utilizzo di psicofarmaci 
(Pettijhon et al., 1977).  
Secondo Pettijhon e colleghi (1977), le differenze di razza nelle vocalizzazioni sono 
relativamente poco importanti, e la separazione di un cucciolo dall’ambiente sociale familiare 
è un fenomeno così grave ed importante per la sopravvivenza del cucciolo stesso, che è 
possibile solo una piccola componente di variabilità genetica. 
Un effetto simile a quanto osservato da Pettijohn e colleghi (1977), è emerso in una ricerca di 
Tuber e colleghi (1996) condotta però sul cane adulto. La rimozione di un conspecifico 
familiare convivente non generava un innalzamento dei livelli plasmatici di glicocorticoidi nel 
cane che rimaneva da solo all’interno della recinzione. Se tale test veniva eseguito in un 
ambiente nuovo, si osservava un aumento del livello di attività locomotoria e dei 
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glicocorticoidi plasmatici alla fine dell’esperimento, ma tali risposte comportamentali e 
fisiologiche erano molto simili tra loro sia nella situazione in cui il cane era in presenza del 
cane familiare sia nella situazione in cui era lasciato completamente solo. L’attività 
locomotoria e i livelli di glicocorticoidi erano invece significativamente ridotti quando 
l’animale veniva esposto al nuovo ambiente in presenza della persona che si occupava 
dell’animale (caretaker). I cani inoltre erano visti rimanere più frequentemente in prossimità 
con la persona e in atteggiamenti di richiesta di interazione sociale con essa rispetto a quanto 
facevano col cane familiare (Tuber et al., 1996). 
Questi risultati di fatto sottolineano l’importanza nel cane domestico della compagnia 
dell’uomo e mettono in luce delle differenze importanti nella relazione tra il cane e l’essere 
umano e nella relazione tra il cane ed un conspecifico. 
I cuccioli dei cani di famiglia, tra i comportamenti positivamente correlati alle cure materne, 
esibivano anche una certa tendenza a rimanere in prossimità del perimetro dell’Arena. 
Fredericson (1953), investigò la “wall seeking tendency” nel topo, ovvero la tendenza a 
rimanere alla periferia del recinto quando l’animale veniva introdotto in uno spazio nuovo. 
Egli trovò che tutti i soggetti di tre diversi ceppi di topi esibivano in maniera molto marcata la 
tendenza a seguire le pareti perimetrali nell’open field test, rimanendo lontani dal centro della 
scatola in cui venivano collocati. 
Nello studio di Elliot e Scott (1961), la tendenza dei cuccioli a rimanere nella zona 
perimetrale durante il test dell’Isolamento era pressoché nulla quando il test era effettuato 
nell’ambiente conosciuto, mentre era molto evidente quando il test era eseguito in un 
ambiente sconosciuto. Nell’ambiente familiare, i cuccioli tendevano a rimanere di più nel 
centro della stanza, quando invece venivano collocati nella stanza sconosciuta correvano 
attorno alle pareti perimetrali, o rimanevano in stazione quadrupedale oppure in posizione 
seduta e sempre vicino al recinto quando non impegnati nell’attività locomotoria. 
Al diminuire delle cure materne, nei cuccioli dei cani di famiglia aumenta il numero dei 
quadrati attraversati (n°squares crossed) e il gioco con la corda intrecciata (individual play-
rope).  
Risultati simili non sono stati riscontrati tuttora in letteratura. Parent e Meaney (2008), 
contrariamente a quanto riscontrato nel presente studio, osservano che nei roditori 
all’aumento del LG (licking-grooming) da parte della madre, aumenta il comportamento di 
gioco nei giovani ratti maschi. Similmente, Moore e Power (1992) e Mogi e colleghi (2011), 
affermano che l’espressione del comportamento di gioco è influenzato dalla relazione madre-
cucciolo e i piccoli che ricevono più leccamenti nella regione anogenitale mostrano, durante 
lo sviluppo, più comportamenti di gioco. 
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Sembra che i cuccioli dei cani di famiglia, dovendosi adattare ad un contesto di minori 
attenzioni materne, abbiano appreso ad orientarsi maggiormente verso l’ambiente e gli oggetti 
in esso contenuto, mostrando un certo disinteresse nei confronti dello stimolo sociale e cioè 
dell’estraneo. 
In letteratura è riportato che le stimolazioni sensoriali e sociali e le esperienze precoci delle 
prime settimane di vita possono essere sufficienti a ridurre gli effetti negativi dati dalla 
diminuzione di cure materne. In particolare, i cambiamenti ambientali post-svezzamento nei 
roditori possono essere in grado di convertire e ridurre gli effetti delle cure materne ricevute 
nel periodo postnatale. Così, prole allevata da madri che manifestano un low ABN-LG ma 
collocata in un ambiente arricchito dal punto di vista sensoriale o sociale, mostra un’attenuata 
risposta dell’asse ipotalamo-ipofisi-surrene allo stress e prestazioni cognitive aumentate 
(Mohammed et al., 1993; Nithianantharajah e Hannan, 2006; Champagne, 2008; Gudsnuk e 
Champagne, 2011), con un incremento dei recettori per l'ossitocina (OTR) nell’area preottica 
mediale (MPOA) (Champagne e Meaney, 2007; Champagne, 2011). Francis e colleghi (2002), 
osservarono che l’arricchimento ambientale nel ratto Long Evans durante il periodo post-
svezzamento era sufficiente ad attenuare la risposta del corticosterone allo stress presso quella 
prole che aveva avuto esperienza di deprivazione materna nel periodo postnatale.  
Seppur non sia attualmente possibile sapere se nella specie canina esistano diversi stili di 
attaccamento del cucciolo alla madre come già dimostrato nella specie umana (Bowlby, 1989) 
e nei primati non umani (Fairbanks, 1996) nel secolo scorso, le risposte manifestate dai 
cuccioli dei cani di famiglia nel test dell’Arena alla diminuzione delle cure materne sembrano 
assomigliare a quelle esibite dai bambini con attaccamento “insicuro-evitante” nella SST. 
Gli studi sull’attaccamento madre-bambino condotti da Mary Ainsworth permisero di 
identificare diverse tipologie di attaccamento del bambino alla madre, sulla base del 
comportamento che essa aveva assunto nei confronti del bambino nel corso del primo anno di 
vita. Nell'attaccamento insicuro-evitante il bambino durante la SST si concentra 
maggiormente sull’esplorazione dell’ambiente ed è focalizzato sugli oggetti inanimati in esso 
contenuti e sul gioco, anche in assenza della figura materna. Alla base di questo atteggiamento 
vi sarebbe uno “spostamento organizzato dell’attenzione” dalla madre all’ambiente inanimato, 
causato dalla difficoltà ad accedere alla figura di attaccamento che tende a sottrarsi o ignorare 
il bambino. Le madri di bambini con questo tipo di attaccamento trovano difficile l'holding e 
il contatto fisico e non rispondono ai bisogni del loro bambino e non sono bene sintonizzate 
sui suoi ritmi. Così facendo, il bambino costruisce le proprie esperienze facendo esclusivo 
affidamento su se stesso, ricercando l’autosufficienza anche sul piano emotivo (Bowlby, 1989; 
Holmes, 1994). 
    228 
 
La preferenza nei confronti della corda intrecciata di stoffa, piuttosto che verso gli altri oggetti 
(kong, fresbee, palla) trova riscontro anche in letteratura (Pettijhon et al., 1977; Wells, 2004). 
Nello studio di Gazzano e colleghi (2008), il test comportamentale dell’Arena non rivelò 
differenze statisticamente significative per le due popolazioni di cuccioli esaminati (cuccioli 
provenienti da allevamenti amatoriali e cuccioli provenienti da allevamenti professionisti). 
Tutti i cuccioli in linea generale investigavano gli oggetti presenti nell’Arena, esploravano il 
nuovo ambiente, e approcciavano la persona estranea, suggerendo una mancanza di paura nei 
confronti dello sconosciuto, come invece ci si aspetterebbe considerando l’età di esecuzione 
del test, cioè 8 settimane (Scott e Fuller, 1965). E’ possibile che, una persona sconosciuta, 
passiva e non interattiva fosse percepita come uno stimolo non minaccioso e pertanto non 
attrattivo per cuccioli di 8 settimane di età (Gazzano et al., 2008). 
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Considerando i risultati emersi analizzando le due popolazioni separatamente, nei cuccioli dei 
cani di laboratorio si osserva che all’aumentare delle cure materne, aumenta, durante il test 
dell’Isolamento, l’esplorazione (exploration) e il tempo impiegato ad emettere il primo guaito 
(1st yelp latency). 
Questi risultati riflettono quanto riportato in letteratura negli studi sui roditori, in cui 
all’aumentare delle cure materne migliorano le risposte comportamentali ed endocrine della 
prole. Infatti, la prole di madri high ABN-LG appare meno paurosa, esplora di più in un 
ambiente nuovo e mostra minor reattività allo stress (Caldji et al., 1998; Francis et al., 1999; 
Champagne et al., 2003). 
Al diminuire delle cure materne inoltre, nella popolazione dei cani di laboratorio, aumenta 
l’emotività e la reattività allo stress, infatti aumenta il comportamento locomotorio 
disorganizzato (locomotion), i comportamenti distruttivi verso la recinzione (behaviours 
oriented to the enclosure), interpretati come tentativi di fuga, e le vocalizzazioni 
(whining/yelping), similmente a quanto riportato in letteratura (Caldji et al., 1998; Francis et 
al., 1999; Champagne et al., 2003; Menard e Hakvoort, 2007; Champagne et al., 2008).  
Sequeira-Cordero e colleghi (2013), dimostrarono nel ratto Sprague-Dawley che l’attività 
locomotoria nell’open field test era maggiore nei soggetti che avevano ricevuto meno cure 
materne nel periodo postnatale rispetto ai soggetti che avevano ricevuto molte cure. Un’elevata 
attività locomotoria, intesa come deambulazioni continue e senza scopo, è espressione di 
un’elevata ansia e di ripetuti tentativi di fuga (Sequeira-Cordero et al., 2013). Inoltre, animali 
deprivati della madre mostrano un grado elevato di attività locomotoria e spendono maggiore 
tempo nella zona centrale dell’open filed test (Sequeira-Cordero et al., 2013).  
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Nello studio di Elliot e Scott (1961), spesso i cuccioli nel test dell’Isolamento esibivano 
comportamenti orientati al perimetro esterno, tra cui comportamenti distruttivi e tentativi di 
arrampicarsi, scavalcare le pareti, dare zampate, grattare e scavare, allo stesso tempo che le 
vocalizzazioni di distress si facevano più intense e ravvicinate tra loro. 
Nei cuccioli dei cani di laboratorio, la mancanza degli effetti aggiuntivi delle stimolazioni 
sociali e sensoriali durante il periodo sensibile (presenti invece nei cuccioli dei cani di 
famiglia), ci consente di attribuire tali risultati agli effetti delle cure materne nei primi giorni 
post-partum, riscontrando peraltro un’ampia concordanza con quanto descritto nei roditori in 
letteratura.  
E’ altresì importante sottolineare che la separazione materna e l’inserimento in un ambiente 
sconosciuto, è stato dimostrato attivare il sistema dell’attaccamento in molte specie di 
mammiferi (Bowlby, 1989; Elliot e Scott, 1961; Nagasawa et al., 2014; Mineka e Suomi, 
1978; Coe et al., 1978; Richey e Hennessy, 1987; Nowak e Boivin, 2015). 
E’ noto, come precedentemente descritto, che la separazione del cucciolo dalla propria madre 
e dal resto della cucciolata, specialmente se ciò avviene in un luogo sconosciuto al cucciolo 
stesso, rappresenta una delle situazioni più stressanti e più drammatiche (Elliot e Scott, 1961, 
Causey, 1956). Sotto tali circostanze, gli agnelli mostrano un netto aumento delle 
vocalizzazioni, dell’attività locomotoria e un innalzamento dei livelli di cortisolo che 
decadono prontamente quando l’animale si riunisce con la madre. Queste risposte 
comportamentali e fisiologiche sono molto forti nei piccoli agnelli e diminuiscono, sebbene 
rimangano ancora alte, durante il primo mese di età (Nowak e Boivin, 2015). 
Il pattern di vocalizzazioni espresso quando un cucciolo viene lasciato solo per la prima volta 
è generalmente caratterizzato da un iniziale basso numero di vocalizzazioni che prontamente 
aumenta di numero ed intensità durante i minuti di isolamento sociale (Elliot e Scott, 1961). 
Sembra che un aumento dell’intensità dei guaiti e dei gemiti del cucciolo eserciti un’influenza 
sul comportamento e sul livello delle vocalizzazioni immediatamente successive. 
L’espressione di un particolare tipo di emozione aumenterebbe l’intensità dell’emozione 
stessa che ne è alla base, ovvero, uggiolando e guaendo e ascoltandosi uggiolare e guaire, il 
cucciolo diventa sempre più impaurito ed agitato e come conseguenza incrementa le 
vocalizzazioni, l’agitazione generale e l’attività locomotoria (Elliot e Scott, 1961). 
In generale i risultati negli esperimenti di Elliot e Scott (1961), Causey (1956), e Fredericson 
(1952), in merito alle vocalizzazioni dei cuccioli quando introdotti in un ambiente nuovo in 
isolamento sono molto simili tra loro, nonostante fossero usate diverse razze canine e fosse 
evidenziata una certa variabilità tra cuccioli di razze diverse. Scott e DeGhett (1972), sebbene 
confermassero la presenza di variazioni tra razze e variazioni individuali all’interno della 
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stessa razza, calcolarono che il tasso di vocalizzazioni in cani sottoposti a test dell’Isolamento 
fluttuava intorno a 1000 vocalizzazioni per un periodo di 10 minuti di test. 
Nei cuccioli dei cani di famiglia, nel test dell’Isolamento, al diminuire delle cure materne, si 
osservano alcuni segni di stress come il leccamento del naso (nose licking) e lo sbadiglio 
(yawn), ma anche l’aumento dell’attività esploratoria (exploration), come osservato anche alla 
diminuzione delle cure materne per il test dell’Arena. Tali risultati non trovano riscontro in 
letteratura.  
Sembra che i cuccioli dei cani di famiglia al diminure delle cure materne apprendano ad 
orientarsi maggiormente verso l’ambiente circostante e tale risultato si osserva in entrambi i 
test comportamentali condotti a 8 settimane di età. 
E’ possibile che le stimolazioni sensoriali e sociali e le esperienze precoci delle prime 
settimane di vita nei cuccioli dei cani di famiglia siano sufficienti a ridurre gli effetti negativi 
della diminuzione delle cure materne.  
Riguardo alla presenza di urinazioni e defecazioni durante il test dell’Arena e dell’Isolamento, 
nella presente ricerca non sono emersi risultati significativi. 
Secondo Hall (1934), la minzione e defecazione nel ratto sono valide misure di differenze 
individuali riguardanti l’emotività. Egli osservò che la minzione e defecazione diminuiva via 
via che il ratto si abituava alle situazioni stressanti rappresentate dai test di laboratorio, 
aspetto tuttavia non osservato nell’esperimento di Elliot e Scott (1961), dove non vi era 
apparente abituazione nel pattern di eliminazione dei cuccioli. 
Differenze significative sono state trovate nello studio di Elliot e Scott (1961) e di Causey 
(1956), riguardo al numero totale di defecazioni ed urinazioni emotive nell’ambiente 
sconosciuto e nell’ambiente familiare in cui i cuccioli venivano isolati. Ad esempio, i cuccioli 
di razza beagle defecavano ed urinavano maggiormente quando il test dell’Isolamento veniva 
effettuato in un luogo non familiare rispetto a quando era eseguito in un luogo familiare 
(Elliot e Scott, 1961). Nel ratto, le manipolazioni del periodo postnatale effettuate dall’uomo 
causano una minore tendenza dell’animale alla defecazione e all’urinazione in situazioni nuove 
o stressanti (Denenberg, 1964; Levine et al., 1967; Anisman et al., 1998).  
Sempre nei cuccioli dei cani di famiglia, all’aumentare delle cure materne, nel test 
dell’Isolamento, aumenta l’ululato (howling) e il tempo trascorso in postura quadrupedale 
(standing), come osservato anche nello studio di Elliot e Scott (1961). Il fatto di esibire questa 
posizione in maniera marcata, anziché mostrare una locomozione disorganizzata o 
comportamenti distruttivi nei confronti della recinzione, fa pensare ad un atteggiamento meno 
reattivo da parte del cucciolo, messo in atto in una situazione comunque molto stressante 
qual’è l’isolamento sociale. 
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Nella presente ricerca non sono state trovate delle correlazioni tra le cure materne ricevute nei 
primi 21 giorni di vita e il comportamento del cane adulto, contrariamente a quanto riportato 
nella letteratura sui roditori. Per quanto riguarda gli studi condotti sulla specie canina, tali 
risultati trovano riscontri simili in letteratura. 
La letteratura che riguarda gli studi sul cane domestico conferma che la madre gioca un ruolo 
fondamentale nello sviluppo cognitivo ed emotivo della prole (Scott e Fuller, 1965; Wilsson e 
Sundgren, 1998b), anche se gli effetti di tale influenza sono più facilmente visibili nel periodo 
giovanile rispetto all’età adulta (Goddard e Beilharz, 1982; Wilsson e Sundgren, 1997; 
Strandberg et al., 2005).  
Nonostante sia naturale aspettarsi che la madre influisca sul comportamento della prole, ci 
sono diverse possibili ragioni per cui non è stata trovata una correlazione e alcune di queste 
ragioni possono risiedere nella metodologia utilizzata (Strandberg et al., 2005). 
Nella presente ricerca è stato utilizzato un questionario elaborato presso il Dipartimento di 
Scienze Veterinarie e gia utilizzato in precedenza (Bowen et al., 2014), invece che sottoporre 
nuovamente i soggetti a dei test comportamentali a causa dell’impossibilità pratica di 
effettuarli, poiché molti dei cuccioli oggetto dello studio sono stati adottati da proprietari che 
vivono in regioni diverse dell’Italia o addirittura all’estero.  
Foyer e colleghi (2014), nella loro ricerca hanno utilizzato un questionario validato, più 
precisamente il C-BARQ, per raccogliere informazioni del comportamento dei cani nel primo 
anno di vita e correlarlo ai risultati dei test comportamentali sul temperamento cui sono stati 
sottoposti successivamente a 17 mesi. Il C-BARQ, o Canine Behaviour Assessment and 
Research Questionnaire, è attualmente il sondaggio più ampiamente utilizzato e validato per 
identificare i cani più idonei a svolgere il ruolo di cani guida o cani da lavoro già all’età di 6 
mesi (Duffy e Serpell, 2012; Foyer et al., 2014); tale questionario fu sviluppato sulla base di 
dati derivanti da più di 2000 cani appartenenti a più di 100 razze differenti (Hsu e Serpell, 2003). 
Non si può escludere che il questionario usato per il presente studio, non fosse lo strumento 
più idoneo per lo scopo della ricerca. 
Svariati studi condotti nel cane hanno preso in considerazione alcune caratteristiche della 
madre o dell’ambiente di vita precoce per verificare la loro influenza sullo sviluppo 
comportamentale del cucciolo e dell’adulto, come ad esempio il numero di parti della madre 
(Wilsson e Sundgren, 1998a), le dimensioni della cucciolata (Wilsson e Sundgren, 1998a; van 
der Waaij et al., 2008), il materiale di rivestimento della cassa parto (Wilsson e Sundgren, 
1998a), il genere dei cuccioli (Wilsson e Sundgren, 1998a, 1998b; Beerda et al., 1999a, 1999b; 
Svartberg, 2002; Courreau e Langlois, 2005; van der Waaij et al., 2008; Foyer et al., 2013), il 
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peso alla nascita (Wilsson e Sundgren, 1998a; Foyer et al., 2013), la temperatura e la stagione 
di nascita (Welker, 1959; Wilsson e Sundgren, 1998a; van der Waaij et al., 2008; Foyer et al., 
2013). Nessuno degli studi sopracitati ha però correlato la quantità di cure materne ricevute 
nelle prime settimane di vita, intese come leccamento, allattamento, e contatto madre-cucciolo, 
con il comportamento dell’animale una volta adulto. 
La maggior parte delle ricerche sopracitate sono state condotte su cani provenienti da 
allevamenti militari o centri di addestramento specifici, allo scopo di allevare e permettere 
una migliore selezione degli animali destinati a svolgere un determinato lavoro nella società 
(ricerca stupefacenti/esplosivi, ricerca di persone, cani da difesa militare e mantenimento 
dell’ordine pubblico, cani da guida per non vedenti ecc.), diversamente dalla nostra ricerca in 
cui i soggetti sono rappresentati da cani da compagnia di diverse razze e da cani di laboratorio. 
Wilsson e Sundgren (1998b), osservarono che i risultati di test comportamentali somministrati 
a cuccioli di pastore tedesco a 8 settimane di età non predivano il comportamento degli stessi 
una volta raggiunta l’età adulta, suggerendo che gli effetti materni sono più facilmente 
osservabili nell’età giovanile rispetto all’età adulta. Tra le ipotesi avanzate dagli autori che 
potrebbero parzialmente spiegare ciò, vi è la possibilità che il comportamento del cucciolo sia 
governato da diversi geni rispetto a quelli che governano l’età adulta, o ancora, che i test 
comportamentali utilizzati valutassero in realtà gruppi di comportamenti diversi nel cucciolo 
rispetto a quelli nell’adulto.  
I cuccioli di 8 settimane di età sono testati in un momento in cui il comportamento cambia e 
matura rapidamente e pertanto ciò potrebbe ridurre la probabilità di riscontrare delle 
corrispondenze con il comportamento del cane adulto (Wilsson e Sundgren, 1998b; 
Strandberg et al, 2005). Gli stessi autori, in accordo con Goddard e Beilharz (1986), 
suggeriscono di testate l’animale ad un’età più tardiva rispetto ai due mesi, quando è 
raggiunta una certa stabilità del comportamento del cane, in modo da aumentare la probabilità 
che i risultati siano predittivi del fenotipo dell’adulto.  
Sforzini e colleghi (2009), ad esempio affermano che i risultati dei test comportamentali 
eseguiti su cani all’età di 9 e poi 24 mesi mostrano una variabilità molto bassa e pertanto sono 
molto simili tra loro. 
Non solo l’ambiente di vita postnatale è cruciale nello sviluppo del cucciolo (Caldji et al., 
1998; Champagne et al., 2003), ma anche le esperienze più tardive. 
Foyer e colleghi (2014), hanno evidenziato l’importanza delle esperienze di vita nell’età pre-
adolescenziale e adolescenziale nel concorrere a formare i tratti delle personalità dell’animale 
in età adulta, e tale aspetto, secondo gli stessi autori, è da tenere in considerazione quando si 
vuole migliorare la procedura di selezione degli animali da lavoro. 
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Wilsson e Sundgren (1998a), hanno trovato che il numero di gravidanze della madre aveva un 
effetto scarso o trascurabile sul comportamento dei cuccioli di 8 settimane di età, e nessun 
effetto sul comportamento del cane da adulto, così come le dimensioni della cucciolata, a 
differenza di studi precedenti condotti su roditori ed altre specie come primati non umani 
(Margulis et al., 2005; Brown et al., 1999; Wang e Novak, 1994; Fairbanks, 1990; Salo e 
French 1989; Tardif et al., 1984; Cohen e Bridges 1981; Ostermeyer e Elwood, 1984; Wright 
e Bell, 1978; Carlier e Noirot, 1965; Bienest-Noirot 1961; Seitz, 1954, 1958; Grota e Ader, 
1969; Priestnall, 1972; Nagy et al., 1977; Myers e Master, 1983; Deviterne e Desor, 1990; 
Tanaka, 1998; Guerra e De O Nunes, 2001; Dimitsantos et al., 2007; Chahoud e Paumgartten, 
2009; Rödel et al., 2010). 
L’effetto del numero di parti nella ricerca di Wilsson e Sundgren (1998a) si esplicava 
nell’evidenza che i cuccioli allevati da madri pluripare avevano una minor latenza al primo 
guaito, erano più competitivi nel tiro e molla con la corda, meno attivi e spendevano più 
tempo all’interno del cerchio centrale. 
van der Waaij e collaboratori (2008), contrariamente a quanto riportato da Wilsson e Sundgren 
(1998a), riportano un’influenza delle dimensioni e della composizione della cucciolata di 
provenienza sul comportamento del cane adulto. 
Secondo Wilsson e Sundgren (1998a), il peso dei cuccioli influenza il comportamento degli 
stessi a 8 settimane di età e il comportamento quando adulti (450-600 giorni), specialmente 
nelle femmine. Le femmine con un peso maggiore risultano più attive ed esplorative quando 
sottoposte a test comportamentali a due mesi di età, e raggiungono il punteggio più alto 
sull’attitudine alla difesa e nella tempra nell’età adulta, ipotizzando una diversa maturazione 
comportamentale nel cucciolo a seconda del sesso, e un effetto del peso sul comportamento. Il 
peso alla nascita e il tasso di crescita rappresentano, secondo Foyer e collaboratori (2013), un 
indicatore dell’investimento materno: i cuccioli con peso maggiore hanno ricevuto un 
investimento materno maggiore durante lo stadio fetale, e cuccioli con un elevato tasso di 
crescita hanno ricevuto maggiori quantità di latte da parte della loro madre. 
In una recente ricerca condotta da Foyer e colleghi (2013), il numero di parti, e quindi 
l’esperienza riproduttiva della madre, e le dimensioni della cucciolata, influenzavano il 
punteggio ottenuto dai cani a 377-593 giorni di età, in merito alla confidence e al physical 
engagement. Quindi, secondi gli autori, le madri più esperte (pluripare) potrebbero aver 
condizionato il “coping style”dei loro cuccioli.  
Seitz (1954), trovò che i ratti allevati in cucciolate poco numerose erano meno ansiosi e più 
esplorativi quando sottoposti da adulti a situazioni nuove rispetto ai ratti allevati in cucciolate 
numerose, effetto che però attualmente non può essere stabilito nella specie canina. D’altra 
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parte i risultati in letteratura sugli effetti comportamentali delle dimensioni della cucciolata 
sono tutt’ora contrastanti (Dimitsantos et al., 2007). 
Wilsson e Sundgren (1998a), ipotizzarono che il cambiamento nel materiale di rivestimento 
della cassa parto, condizionasse lo sviluppo neonatale dei cuccioli, effetto simile a quello dato 
dalle manipolazioni precoci. L’utilizzo di un cartone ruvido come rivestimento, al posto di 
soffici coperte, avrebbe comportato da parte dei cuccioli una spesa energetica non indifferente 
per mantenere la temperatura corporea durante l’inverno, determinando un rallentamento nel 
tasso di crescita. 
La temperatura è un fattore, secondo alcuni autori, molto importante da considerare quando si 
studia il comportamento materno. Welker (1959), evidenziò che i cuccioli nati in stagioni più 
fredde erano più attivi e vocalizzavano di più ed erano più sensibili alla stimolazione tattile 
rispetto ai cuccioli nati durante stagioni più calde. Le temperature elevate potrebbero causare 
disagio nella madre che pertanto trascorrerebbe meno tempo all’interno della cassa parto coi 
suoi cuccioli (Welker, 1959; Foyer et al., 2013); al contrario, basse temperature indurrebbero 
la madre ad aumentare l’impegno e gli sforzi per portare avanti la propria cucciolata (Foyer 
et al., 2013). 
La stagione di nascita e la stagione in cui viene eseguito il test comportamentale (quindi le ore 
di luce e le fluttuazioni correlate dei livelli di serotonina e dopamina), influenzerebbero il 
comportamento e i risultati del test (van der Waaij et al., 2008; Foyer et al., 2013) 
Nello studio di Foyer e colleghi (2013), la stagione di nascita aveva un impatto sul punteggio 
ottenuto dal cane adulto in merito al physical engagement. Nella presente ricerca i test 
comportamentali sono stati eseguiti in tutte le stagioni dell’anno, senza un particolare periodo 
prevalente. 
Wilsson e Sundgren (1998a), sostengono che il comportamento dei cuccioli sia ampiamente 
influenzato dal grado di maturazione raggiunto e che esistano differenze nella maturazione 
fisica e comportamentale dovute al genere e alle dimensioni della cucciolata. 
In conclusione, molti fattori, tra cui l’esperienza della madre, la dimensione della cucciolata, 
il sesso, il peso del cucciolo, la stagione di nascita ed esecuzione del test, determinano delle 
differenze comportamentali nella prole all’età di 8 settimane, ma non sappiamo se queste 
variazioni persistano nel tempo, dato che altri studi hanno evidenziato che tali effetti non sono 
quasi più riscontrabili nell’età adulta (Wilsson e Sundgren, 1998; Foyer et al., 2013), e che 
per la definizione della personalità sono fondamentali le esperienze che il cucciolo vive 
durante tutto il primo anno di vita (Foyer et al., 2014).  
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Si può capire  il mondo interno di una persona soltanto se si può vedere come esso si è 
costruito partendo dagli eventi della vita reale  al quale egli  è stato esposto. 
(Bowlby, 1991) 
 
“Mothers can certainly leave their mark” (Champagne, 2011).  
Nei mammiferi neonati, la madre è la sorgente e il modulatore più importante di stimolazioni 
(Hofer, 1984), e rappresenta il primo legame fra l’ambiente e il neonato (Francis et al., 1999).  
E’ noto, specialmente grazie agli studi di laboratorio condotti su roditori e primati non umani, 
che le cure materne influenzano l’espressione delle risposte endocrine, emozionali e 
comportamentali allo stress, (Francis e Meaney, 1999; Francis et al., 1999; Numan e Insel, 
2003; Champagne, 2011; Masis-Calvo et al., 2013), nonché il comportamento sociale della 
prole (Schechter et al., 2012).  
Lo scopo di questo studio è stato quello di indagare se, anche nella specie canina, le cure 
materne influenzassero le risposte comportamentali nel cucciolo e il comportamento 
nell’adulto.  
Nella presente ricerca, per quanto riguarda la quantità di cure materne, queste sono risultate 
essere maggiori nella popolazione dei cani di famiglia rispetto alla popolazione dei cani di 
laboratorio, risultato che non trova riscontro in letteratura data la scarsità di informazioni 
presenti sull’argomento. Nel test dell’Arena in generale, i cuccioli dei cani di famiglia 
esibiscono un’esplorazione più marcata ed entrano più volte nel cerchio centrale dove siede 
l’estraneo rispetto ai cuccioli dei cani di laboratorio che appaiono più inibiti. Su tale risultato 
possono aver influito in parte le cure materne ricevute nei primi 21 giorni di vita e in parte il 
livello di esperienze precoci vissute dagli animali nei periodi sensibili dello sviluppo. La 
funzione delle stimolazioni sensoriali e sociali precoci consente all’animale di sviluppare una 
risposta organizzata e sistematica in un ambiente complesso e in situazioni nuove. 
L’allevamento in condizioni di ambiente familiare prepara dunque il cane più efficacemente 
per alcuni aspetti del test dell’Arena, grazie al fatto che i cuccioli dei cani di famiglia sono 
esposti ad un ampio e complesso range di stimoli inclusi gli esseri umani, contrariamente a 
quanto accade per i cani che crescono e vivono in un ambiente di laboratorio. 
Gli effetti esclusivi delle cure materne sul comportamento del cucciolo sono evidenti nella 
popolazione dei cani di laboratorio dove i cuccioli ricevono un livello basico di stimolazione 
sociale e sensoriale. I risultati emersi in questa popolazione infatti, per quanto riguarda la 
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correlazione tra cure materne e il comportamento dei cuccioli nel test dell’Isolamento, 
rispecchiano ampiamente quanto descritto in letturatura sui roditori: all’aumentare delle cure 
materne aumenta l’esplorazione e al diminuire delle stesse aumenta l’emotività e la reattività 
allo stress. 
La popolazione dei cani di laboratorio risulta essere molto omogenea per quanto riguarda la 
razza, la genetica, la provenienza degli animali e le variabili ambientali influenti, e questo ci 
ha consentito di indagare effettivamente il rapporto di causalità tra cure materne e 
comportamento del cucciolo, dimostrando che, anche nella specie canina, gli effetti delle cure 
materne sono evidenti sul comportamento del cucciolo a 8 settimane di età.  
Nei cuccioli dei cani di famiglia, che sono rappresentativi dei cani da compagnia diffusi nella 
società odierna, si osserva invece un’interazione tra il livello di cure materne e le esperienze 
precoci (stimolazioni sensoriali e sociali) nei risultati ottenuti.  
Il comportamento del cane ad un anno di età sembra non essere correlabile alle cure materne 
ricevute nei primi 21 giorni di vita, come diffusamente riportato in letteratura; ulteriori 
indagini che si avvalgono dell’uso di test comportamentali sono però auspicabili per 
confermare questo risultato. 
 
    237 
 
770(8
 
• Al Aȉn, S., Belin, L., Schaal, B., Patris, B., (2013). How does a newly born mouse get to the nipple? 
Odor substrates eliciting first nipple grasping and sucking responses. Developmental Psychobiolo-
gy. 55: 888–901. 
• Alder, J., Fink, N., Bitzer, J., et al., (2007). Depression and anxiety during pregnancy: a risk factor 
for obstetric, fetal and neonatal outcome? A critical review of the literature. J Matern Fetal Neona-
tal Med. 20(3): 189–209. 
• Alexander, G., (1988). What makes a good mother? Components and comparative aspects of ma-
ternal behaviour in ungulates. Proc. Aust. Soc. Anim. Prod. 17: 25–41. 
• Algers, B., Jensen, P., (1985). Communication during suckling in the domestic pig. Effects of con-
tinuos noise. Appl. Anim. Behav. Sci. 14: 49–61. 
• Algers, B., Uvnas-Moberg, K., (2007). Maternal behavior in pigs. Hormones and Behavior. 52: 78–
85. 
• Alleva, E., Caprioli, A., Laviola, G., (1989). Litter gender composition affects maternal behavior of 
the primiparous mouse dam (Mus musculus). Journal of Comparative Psychology. 103(1): 83–87.  
• Anand, K. J., Scalzo, F. M., (2000). Can adverse neonatal experiences alter brain development and 
subsequent behavior? Biology of the neonate. 77(2): 69–82. 
• Anisman, H., Zaharia, M.D., Meaney, M.J., Merali, Z., (1998). Do early life events permanently al-
ter behavioral and hormonal responses to stressors? Int. J. Dev. Neurosci. 16: 149–164. 
• Arteaga, L., Rödel, H.G., Elizalde, M.T., Gonzalez, D., Hudson, R., (2012). The pattern of nipple 
use before weaning among littermates of the domestic dog. Ethology. 118: 1–8. 
• Ash, R., Heap, R., (1975). Oestrogen, progesterone and corticosteroid concentrations in peripheral 
plasma of sow during pregnancy, parturition, lactation and after weaning. J. Endocr. 64: 141–154. 
• Ashmead, D.H., Clifton, R.K., Reese, E.P., (1986). Development and auditory localization in dogs: 
single source and precedence effects sound. Dev. Psychobiol. 19: 91–103. 
• Barrera, G., Jakovcevic, A., Elgier, A.M., Mustaca, A., Bentosela, M., (2010). Responses of shelter 
and pet dogs to an unknown human. Journal of Veterinary Behavior. 5: 339–344. 
• Bateson, B., (1981). Ontogénie, In: McFarland D., pp. 654–674. 
• Battaglia, C.L., (2009). Periods of early development and the effects of simulation and social expe-
riences in the canine. Journal of Veterinary Behavior. 4: 203–210. 
• Beach F. A., Jaynes J., (1956a). Studies of maternal retrieving in rats. I. Recognition of young. J. 
Mammal. 37: 177–180. 
• Beach, F.A., Jaynes, J., (1956b). Studies of maternal retrieving in rats: III. Sensory cues involved in 
the lactating female’s response to her young. Behaviour 10: 104–125. 
    238 
 
• Beaver, B.V., (1994). The veterinarian’s encyclopedia of animal behavior. Iowa State University 
Press: Ames, IA.  
• Beaver, B.V., (2003). Feline social behavior (pp 127–148). In Feline Behavior. A guide for veteri-
narians. Second Edition, Saunders. 
• Beaver, B.V., (2009). Female canine sexual behaviour. Chapter 6, pp. 205–222. In: Canine Behav-
ior: Insights and Answers. Second edition, Saunders Elsevier, 2009. 
• Beerda, B., Schilder, M.B.H., van Hooff, J. A.R.A.M., de Vries, H.W., (1997). Manifestations of 
chronic and acute stress in dogs. Applied Animal Behaviour Science. 52: 307–319. 
• Beerda, B., Schilder, M.B.H., van Hooff, J. A.R.A.M., de Vries, H.W., Mol., J.A., (1998). Behav-
ioural, saliva cortisol and heart rate responses to different types of stimuli in dogs. Applied Animal 
Behaviour Science. 58: 365–381. 
• Beerda, B., Schilder, M.B.H., van Hooff, J. A.R.A.M., de Vries, H.W., Mol., J.A., (1999a). Chronic 
stress in dogs subjected to social and spatial restriction. I. Behavioral responses. Physiology & Be-
havior. 66(2): 233–242. 
• Beerda, B., Schilder, M.B.H., Bernardina, W., van Hooff, J. A.R.A.M., de Vries, H.W., Mol., J.A., 
(1999b). Chronic stress in dogs subjected to social and spatial restriction. II. Hormonal and immu-
nological responses. Physiology & Behavior. 66(2): 243–254. 
• Behbehani, M.M., (1995). Functional characteristics of the midbrain periaqueductal gray. Prog. 
Neurobiol. 46: 575–605. 
• Benton, A., L., Hartman, C., H., Sarason, I., (1955). Some relations between speech behaviour and 
anxiety level. J. Abnorm. and Soc. Psychol. 51: 295–297. 
• Benuck, I., Rowe, F.A., (1975). Centrally and peripherally induced anosmia: influences of maternal 
behaviour in lactating female rats. Physiol. Behav. 14: 439–447. 
• Biagini, G., Pich, E.M., Carani, C., Marrama, P., Agnati, L.F., (1998). Postnatal maternal separation 
during the stress hyporesponsive period enhances the adrenocortical response to novelty in adult 
rats by affecting feedback regulation in the CA1 hippocampal field. Int. J. Dev. Neurosci. 16: 187–
197. 
• Bifulco, A., Moran, P.M., Ball, C., Jacobs, C., Baines, R., Bunn, A., Cavagin, J., (2002). Childhood 
adversity, parental vulnerability and disorder: examining inter-generational transmission of risk. J 
Child Psychol Psychiatry. 43: 1075–1086. 
• Bienest-Noirot, E., (1961). L’influence de l’experience sur la manifestation du comportement ma-
ternel chez la souris. Acta Psychol. 19: 180–181. 
• Bird, A.P., (1978). Use of restriction enzymes to study eukaryotic DNA methylation: II. The sym-
metry of methylated sites supports semi-conservative copying of the methylation pattern. J. Mol 
Biol. 118: 49–60. 
• Bjorklund, D.F., (2006). Mother knows best: epigenetic inheritance, maternal effects, and the evo-
lution of human intelligence. Dev. Rev. 26, 213–242. 
    239 
 
• Blass, E.M., (1994). Behavioral and physiological consequences of suckling in rat and human new-
borns. Acta Paediatr.Suppl. 397: 71–76. 
• Blass, E.M., Shide, D.J., (1993). Endogenous cholecystokinin reduces vocalization in isolated 10-
day-old rats. Behavioral Neuroscience. 107(3): 488–492. 
• Blass, E.M., Teicher, M.H., (1980). Suckling. Science. 210(4465): 15–22. 
• Bleicher, N., (1962). Behavior of the bitch during parturition. J Am Vet Med Assoc. 140 (10): 
1076–1082. 
• Bowen, J., Gazzano, A., Vassallo, L., Degani, S., Fatjò, J., Mariti, C., (2014). Survey on undesira-
ble behaviors in pet dogs: the influence of breed and husbandry. Journal of Veterinary Behavior: 
Clinical Applications and Research. 9(6): e2-e3. 
• Bowlby, J., (1976). Attaccamento e perdita, Vol. 1: L'Attaccamento alla madre. Bollati e Borienghi-
eri, Torino. 
• Bowlby, J., (1989). Una base sicura. Applicazioni cliniche della teoria dell’attaccamento. Raffaello 
Cortina Editore.  
• Branchi, I., Santucci, D., Alleva, E., (2001). Ultrasonic vocalization emitted by infant rodents: a 
tool for assessment of neurobehavioral development. Behav. Brain Res. 125: 49–56. 
• Bridges, R.S., (1984). A quantitative analysis of the roles of dosage, sequence and duration of es-
tradiol and progesterone exposure in the regulation of maternal behaviour in the rat. Endocrinology. 
114: 930–940. 
• Bridges, R.S., Numan, M., Ronsheim, P.M., Mann, P.E., Lupini, C.E., (1990). Central prolactin in-
fusions stimulate maternal behavior in steroid-treated, nulliparous female rats. Proc. Natl. Acad. Sci. 
87: 8003–8007. 
• Bridges, R.S., Robertson, M.C., Shiu, R.P.C., Sturgis, J.D., Henriquez, B.M., Mann, P.E., (1997). 
Central lactogenic regulation of maternal behaviour in rats: steroid dependence, hormone specifici-
ty, and behavioural potencies of rat prolactin and rat placental lactogen. I. Endocrinology. 138: 
756–763. 
• Bridges, R.S., Scanlan, V.F., (2005). Maternal memory in adult, nulliparous rats: Effects of testing 
interval on the retention of maternal behavior. Developmental Psichobiology. 46: 13–18. 
• Broida, J., Svare, B., (1982). Postpartum aggression in C57BL/6J and DBA/2J mice: experimental 
and environmental influences. Behav Neural Biol. 35. 76–83. 
• Broom, D.M., Fraser, A.F., (2007). Domestic animal behaviour and welfare. 4th edition, pp. 540. 
CAB international, Wallingford. 
• Brouette-Lahlou, I., Vernet-Maury, E., Chanel, J., (1991). Is rat dam licking behavior regulated by 
pup’s preputial gland secretion? Anim. Learn. Behav. 19: 177–184. 
• Brown, R. E., Mathieson, B., Stapleton, J., Neumann, P. E., (1999). Maternal behavior in female 
C57BL/6J and DBA/2J female mice. Physiol. Behav. 67: 599–605. 
• Brunton, P.J., Russell, J.A., Douglas, A.J., (2008). Adaptive responses of the maternal hypothalam-
ic-pituitary-adrenal axis during pregnancy and lactation. J. Neuroendocrinol. 20: 764–776. 
    240 
 
• Bussell, J.J., Vosshall, L.B., (2012). Behavioral neuroscience: learning to suckle with signature 
odor. Current Biology. 22(21): 907–909. 
• Calabrese, F., Molteni, R., Racagni, G., et al., (2009). Neuronal plasticity: a link between stress and 
mood disorders. Psychoneuroendocrinology. 34(1): S208–16. 
• Calamandrei, G., Keverne, E.B., (1994). Differential expression of fos protein in the brain of fe-
male mice dependent on pup sensory cues and maternal experience. Behav. Neurosci. 108: 113–
120. 
• Caldji, C., Diorio, J., Meaney, M.J., (2000). Variation in maternal care in infancy regulate the de-
velopment of stress reactivity. Biol. Psychiatry. 48: 1164–1174. 
• Caldji, C., Diorio, J., Meaney, M.J., (2003). Variations in maternal care alter GABA(A) receptor 
subunit expression in brain regions associated with fear. Neuropsychopharmacology. 28: 1950–9. 
• Caldji, C., Francis, D., Sharma, S., Polsky, P.M., Meaney, M.J., (2000b). The effects of early rear-
ing environment on the development of GABAA and central benzodiazepine receptor levels and 
novelty-induced fearfulness in the rat. Neuropsychopharmacology. 22: 219–229. 
• Caldji, C., Tannenbaum, B., Sharma, S., Francis, D., Polsky, P.M., Meaney, M.J. (1998). Maternal 
care during infancy regulates the development of neural systems mediating the expression of fear-
fulness in the rat. Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 95: 5335–5340. 
• Carlier, C., Noirot, E., (1965). Effects of previous experience on maternal retrieving by rats. Anim. 
Behav. 13: 423–426. 
• Carlson, N.R., (2001). Phisiology of behaviour. Seventh edition. Piccin Padova. 
• Carrion, V.G., Weems, C.F., Eliez, S., Patwardhan, A., Brown, W., Ray, R.D., Reiss, A.L., (2001). 
Attenuation of frontal asymmetry in pediatric posttraumatic stress disorder. Biological Psychiatry 
50: 943–951. 
• Carter, C.S., Altemus, M., (1997). Integrative functions of lactational hormones in social behavior 
and stress management. Ann. N.Y. Acad. Sci. 807: 164–174. 
• Carter, C.S., Altemus, M., Chrousos, G.P., (2001). Neuroendocrine and emotional changes in the 
post-partum period. Prog. Brain Res. 133: 241–249. 
• Casey, R., (2002). Fear and stress in companion animals. In: Horwitz, D.F., Mills, D.S., Heath, S. 
(Eds.), BSAVA Manual of Canine and Feline Behavioral Medicine. British Small Animal Veteri-
nary Association, Gloucester, UK, pp. 144–153. 
• Casella, C., Taglietti, V., (1996). Principi di Fisiologia. Vol. 2, pp 676–957. La Goliardica Pavese 
s.r.l. (Pavia). 
• Castren, H., Algers, B., De Pasillè, A.M., Rushen, J., Uvnas-Moberg, K., (1993). Periparturient var-
iation in progesterone, prolactin, oxytocin and somatostatin in relation to nest building in sows. 
Appl. Anim. Behav. Sci. 38: 91–102. 
• Catt, K.J., (1975). Un ABC di endocrinologia. Biblioteca della Est. Edizioni Scientifiche e Tecni-
che Mondadori. 
    241 
 
• Causey, A., (1956). A developmental study of emotionality in puppies under conditions of stress. 
Unpublished ms., E.B.Jackson Memorial Laboratory, Bar Harbor, Maine. (In Ross et al., 1960). 
• Cavigelli, S.A., Ragan, C.M., Barret, C.E., Michael, K.C., (2010). Within-litter variance in rat ma-
ternal behaviour. Behavioural Processes. 84: 696–704. 
• Cavigelli, S.A., Yee, J.R., McClintock, M.K., (2006). Infant temperament predicts life span in fe-
male rats that develop spontaneous tumors. Horm. Behav. 50: 454–462. 
• Chahoud, I., Paumgartten, F.J.R., (2009). Influence of litter size on the postnatal growth of rat pups: 
is there a rationale for litter-size standardization in toxicity studies? Environmental Research. 109: 
1021–1027. 
• Champagne, F.A., (2008). Epigenetic mechanism and the transgenerational effects of maternal care. 
Frontiers in Neuroendocrinology. 29: 386–397. 
• Champagne, F.A., Curley, J.P., (2009). Epigenetic mechanism mediating the long-term effects of 
maternal care on development. Neuroscience and Biobehavioral Reviews. 33: 593–600. 
• Champagne, F.A., Curley, J.P., Keverne, E.B., Bateson, P.G., (2007). Natural variations in postpar-
tum maternal care in inbred and outbred mice. Physiology. Behavior. 91: 325–334. 
• Champagne, F.A., Diorio, J., Sharma, S., Meaney, M.J., (2001). Naturally occuring variations in 
maternal behavior in the rat are associated with differences in estrogen-inducible central oxytocin 
receptors. Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 98: 12736–12741. 
• Champagne, F.A., Francis, D.D., Mar, A., Meaney, M. J., (2003). Variations in maternal care in rat 
as mediating influence for the effects of environment on development. Physiology and Behavior. 
79: 359–371. 
• Champagne, F.A., Meaney, M.J., (2000). Gestational stress effects on maternal behavior. Soc. Neu-
rosci. Abstr. 26: 2035. 
• Champagne, F.A., Meaney, M.J., (2006). Stress during gestation alters postpartum maternal care 
and the development of the offspring in a rodent model. Biol Psychiatry. 59: 1227–35. 
• Champagne, F.A., Meaney, M.J., (2007). Transgenerational Effects of social environment on varia-
tions in maternal care and behavioral response to novelty. Behavioral Neuroscience. 121(6): 1353–
1363. 
• Champagne, F.A., Stevenson, C., Gratton, A., Meaney, M.J., (2004). Individual differences in ma-
ternal behavior are mediated by dopamine release in the nucleus accumbens. Journal of Neurosci-
ence. 24: 4113–4123. 
• Champagne, F.A., Weaver, I.C., Diorio, J., Dymov, S., Szyf, M., Meaney, M.J., (2006). Maternal 
care associated with methylation of the estrogen receptor-alpha1b promoter and estrogen receptor-
alpha expression in the medial preoptic area of female offspring. Endocrinology. 147: 2909–2915. 
• Champagne, F.A., Weaver, I.C.G., Diorio, J., Sharma, S., Meaney, M.J., (2003b). Natural variations 
in maternal care are associated with estrogen receptor alpha expression and estrogen sensivity in 
the MPOA. Endocrinology. 144: 4720–4724. 
    242 
 
• Champagne, D.L., (2011). Maternal imprints and the origins of variation. Hormones and Behavior. 
60: 4–11. 
• Champagne, D.L., Bagot, R.S., Van Hasselt, F., Ramakers, G., Meaney, M.J., De Kloet, E.R., Joels, 
M., Krugers, H., (2008). Maternal care and hippocampal plasticity: evidence for experience-
dependent structural plasticity, altered synaptic functioning, and differential responsiveness to glu-
cocorticoids and stress. J. Neurosci. 28(23): 6037–6045. 
• Chapillon, P., Patin, V., Roy, V., Vincent, A., Caston, J., (2002). Effects of pre-and post natal stimu-
lation on developmental, emotional and cognitive aspects in rodent: a review. Inc. Dev. Psychobiol. 
41: 373–387. 
• Chiang, C.F., Johnson, R.K., Nielsen, M.K., (2002). Maternal behavior in mice selected for large 
litter size. Applied Animal Behaviour Science. 79: 63–73. 
• Cirulli, F., Berry, A., Alleva, E., (2003). Early disruption of the mother-infant relationship: effects 
on brain plasticity and implications for psychopathology. Neurosci. Biobehav. 27: 73–82. 
• Cirulli, F., Gottlieb, S., Levine, S., (1992). Maternal factors regulate stress responsiveness in the 
neonatal rat. Psychobiology. 20: 143–152. 
• Cohen, J., Bridges, R.S., (1981). Retention of maternal behaviour in nulliparous and primiparous 
rats: effects of duration of previous maternal experience. Journal of Comparative and Physiological 
Psycology. 95: 450–459. 
• Cohen-Salmon, C., Garlier, M., Roubertoux, P., Jouhaneau, J., Semal, C., Paillette, M., (1985). Dif-
ferences in patterns of pup care in mice-pup ultrasonic emissions and pup care behavior. Physiol. 
Behav. 35: 167–174. 
• Coe, C.L., Mendoza, S.P., Smotherman, W.P., Levine, S., (1978). Mother-infant attachment in the 
squirrel monkey: adrenal response to separation. Behavioral Biology. 22: 256–263. 
• Cooper, D.N., Krawczak, M., (1989). Cytosine methylation and the fate of CpG dinucleotides in 
vertebrate genomes. Hum. Genet. 83: 181–188. 
• Courreau, J.F., Langlois, B., (2005). Genetic parameters and environmental effects which charac-
terise the defence ability of the Belgian shepherd dogs. Appl. Anim. Behav. Sci. 91: 233–245. 
• Coutellier, L., Friedrich, A.C., Failing, K., Wűrbel, H., (2008). Variations in the postnatal maternal 
environment in mice: Effects on maternal behaviour and behavioural and endocrine responses in 
the adult offspring. Physiology. Behavior. 93: 395–407. 
• Crews, D., (2011). Epigenetic modifications of brain and behaviour: theory and practice. Hormones 
and Behavior. 59: 393–398.  
• Curley, J.P., Jensen, C.L., Mashoodh R., Champagne, F.A., (2011). Social influences on neurobiol-
ogy and behaviour: epigenetic effects during development. Psychoneuroendocrinology. 36: 352–
371. 
• Da Costa, A.P.C., Broad, K.D., Kendrick, K.M., (1997). Olfactory memory and maternal behaviour 
induced changes in c fos e and zif-268 mRNA expression in the sheep brain. Mol. Brain Res. 46: 
63–76. 
    243 
 
• Davis, M., Rannie, D., Cassel, M., (1994). Neurotransmission in the rat amygdala related to fear 
and anxiety. TINS. 17: 208–214. 
• De Kloet, E.R., Oitzl, M.S., Joel, M., (1993). Functional implication of brain corticosteroid recep-
tor diversity. Cell. Mol. Neurobiol. 13: 433–455. 
• De Kloet, E.R., Sibug, R.M., Helmerhorst, F.M., Schmidt, M., (2005). Stress, genes and the mech-
anism of programming the brain for later life. Neuroscience and Biobehavioral Reviews. 29: 271–
281. 
• Denenberg, V.H., (1964). Critical periods, stimulation input and emotional reactivity: a teory of in-
fantile stimulation. Psychol. Rev. 71: 335–351.  
• Denenberg, V.H., Desantis, D., Waite, S., Thoman, E.B., (1977). The effects of handling in infancy 
on behavioral states in the rabbit. Physiol. Behav. 18(4): 553–557. 
• Denenberg, V.H., Kline, J., (1964). Stimulus intensity versus critical periods: a test of two hypothe-
ses concerning infantile stimulation. Can. J. Psychol. 18: 1–5. 
• Denenberg, V.H., Rosenberg, K.M., (1967). Non genetic transmission of informations accross two 
generations. Nature. 216: 349–550. 
• Denenberg, V.H., Wimbley, A.E., (1963). Behaviour of adult rats is modified by the experiences 
their mothers had as infants. Science. 142: 1192–1193. 
• Deviterne, D., Desor, D., (1990). Selective pup retrieving by mother rats: sex and early develop-
ment characteristics as discrimination factors. Developmental Psychobiology. 23(4): 361–368. 
• Deviterne, D., Desor, D., Krafft, B., (1990). Maternal behavior variations and adaptations, and pup 
development within litters of various sizes in Wistar rat. Dev Psychobiol. 23: 349–60. 
• Dimitsantos, E., Eschorihuela, R.M., Fuentes, S., Armario, A., Nadal, R., (2007). Litter size affects 
emotionality in adult male rats. Physiology and Behavior. 92: 708–716. 
• Dobolyi, A., Grattan, D.R., Stolzenberg, D.S., (2014). Preoptic inputs and mechanism that regulate 
maternal responsiveness. J. Neuroendocrinol. 26(10): 627–640. 
• Dreschel, N.A., Granger, D.A., (2005). Physiological and behavioral reactivity to stress in thunder-
storm-phobic dogs and their caregivers. Appl. Anim. Behav. Sci. 95: 153–168. 
• Duffy, D.L., Hsu, Y., Serpell, J.A., (2008). Breed differences in canine aggression. Appl Anim Be-
hav Sci. 114: 441–60. 
• Duffy, D.L., Serpell, J.A., (2012). Predictive validity of a method for evaluating temperament in 
young guide and service dogs. Appl. Anim. Behav. Sci. 138: 99–109. 
• Dunbar, I.F., Hanson, E., Buehler, M., (1981). Pup retrieval and maternal attraction to canine amni-
otic fluids. Behavioural Process. 8: 249–260. 
• Edwards, S.A., Broom, D.M., (1982). Behavioural interaction of dairy cows with their newborn 
calves and the effects of parity. Anim. Behav. 30: 525–535. 
• Ehret, G., Bernecker, C., (1986). Low-frequency sound communication by mouse pups (Mus mus-
culus): wriggling calls release maternal behaviour. Anim. Behav. 34: 821–830. 
    244 
 
• Elliot, O., Scott, J.P., (1961). The development of emotional distress reactions to separation in pup-
pies. J. Genetic Psychol. 99: 3–22. 
• Enthoven, L., de Kloet, E.R., Oitzl, M.S., (2008). Differential development of stress system 
(re)activity at weaning dependent on time of disruption of maternal care. Brain Research. 1217: 
62–69. 
• Erskine, M.S., Barfield, R.J., Goldman, B.D., (1978). Intraspecific fighting during late pregnancy 
and lactation in rats and effects of litter removal. Behav. Biol. 23: 206–218. 
• Fairbanks, L.A., (1988). Vervet monkey grandmothers: effects on mother-infant relationship. Be-
haviour. 104: 176–188. 
• Fairbanks, L.A., (1990). Reciprocal benefits of allomothering for female vervet monkeys. Animal 
Behaviour. 40: 553–562. 
• Fairbanks, L.A., (1996). Individual differences in maternal style. Causes and consequences for 
mothers and offspring. Advances in the study of behaviour. 25: 159–169. 
• Falt, L., Wilsson, E., (1979). The effect of maternal deprivation between 6 and 10 weeks of age up-
on the behaviour of Alsatian puppies. Appl Anim Behav Ethol. 5(3): 299. 
• Farrington, D.P., Gallagher, B., Morley, L., St. Ledger, R.J., West, D.J., (1988). Are there any suc-
cessful men from criminogenic backgrounds? Psychiatry. 51(2): 116–30. 
• Feng, J., Fouse, S., Fan, G., (2007). Epigenetic regulation of neural gene expression and neuronal 
function. Pediatr. Res. 61: 58R–63R. 
• Fernandez-Teruel, A., Escorihuela, R.M., Driscoll, P., Tobena, A., Battig, K., (1991). Infantile 
(handling) stimulation and behaviour in young Roman high and low avoidance rats. Physiol. Behav. 
50: 563–565. 
• Fernandez-Teruel, A., Escorihuela, R.M., Driscoll, P., Tobena, A., Battig, K., (1992). Differential 
effects of early stimulation and/or perinatal flumazenil treatment in young Roman low and high 
avoidance rats. Phychopharmacology. 108: 170–176. 
• Fernandez-Teruel, A., Gimenez-Llort, L., Escorihuela, R.M, Gil, L., Aguilar, R., Steimer, T., To-
bena, A. (2002). Early-life stimulation and environmental enrichment: are some of their effects me-
diated by similar mechanisms? Pharm. Biochem. and Behavior. 73: 233–245. 
• Field, T., (1998). Maternal depression effects on infants and early interventions. Prev. Med. 27: 
200–203. 
• Field, T., (2002). Early interactions between infants and their postpartum depressed mothers. Infant 
Behav Dev. 25(1): 25–29. 
• Figueira, R.J., Peabody, M.F., Lonstein, J.S., (2008). Oxytocin receptor activity in the ventrocaudal 
periaqueductal gray modulates anxiety-related behavior in postpartum rats. Behav. Neurosci. 122: 
618–628. 
• Fleming, A.S., Corter, C., (1988). Factors influencing maternal responsiveness in humans; Useful-
ness of an animal model. Psychoneuroendocrinology. 13: 189–212. 
    245 
 
• Fleming, A.S., Gavarth, K., Sarker, J., (1992). Effects of transactions to the vomeronasal nerves or 
to the main olfactory bulbs on the initiation and long-term retention of maternal behavior in pri-
miparous rats. Behav. Neural. Biol. 57: 177–188. 
• Fleming, A.S., Kraemer, G.W., Gonzalez, A., Lovic, V., Rees, S., Melo, A., (2002). Mothering be-
gets mothering: the transmission of behavior and its neurobiology across generations. Pharmacol. 
Biochem. Behav. 73: 61–75. 
• Fleming A.S., O’Day, D.H., Kraemer, G.W., (1999). The neurobiology of mother-infant interactions: 
experience and central nervous system plasticity across development and generations. Neurosci Bi-
obehav Rev. 23(5): 673–85.  
• Fleming, A.S., Rosenblatt, J.S., (1974a). Olfactory regulation of maternal behaviour in rats: I. Ef-
fects of olfactory bulb removal in experienced and inexperienced lactating and cycling females. J. 
Comp. Physiol. Psychol. 86: 221–232. 
• Fleming, A.S., Rosenblatt, J.S., (1974b). Olfactory regulation of maternal behaviour in rats: II. Ef-
fects of peripherally induced anosmia and lesions of the lateral olfactory tract in pup-induced vir-
gins. J. Comp. Physiol. Psychol. 86: 233–246. 
• Fox, M.W., (1963). Development and clinical significance of superficial reflexes in the dog. Vet. 
Rec. 75: 14–378. 
• Fox, M.W., (1964): The ontogeny of behaviour and neurologic responses in the dog. Animal Be-
havior. 12: 301–310. 
• Fox, M.W., (1965). Canine Behaviour. Charles C. Thomas Publisher, Springfield (Illinois). 350 pp. 
• Fox, M.W., (1971). Integrative development of the brain and behavior in the dog. University of 
Chicago Press, Chicago, 230 pp.  
• Fox, M.W., (1972). Understanding Your Dog. Coward, McCann and Geoghegan, New York (NY). 
74: 100–108. 
• Fox, M.W., (1978). Socialization patterns in wild and domesticated canids (ch.8), Stages and peri-
ods in development: environmental influences and domestication (ch.9), in The dog; its domestica-
tion and behavior, New York & London: Garland STPM Press, 1978, p. 141–152, 153–176. 
• Fox, M.W., Stanton, G., (1967). A developmental study of sleep and wakefulnessin the dog. J. Sm. 
Anim. Pract. 8: 605–611. 
• Fox, M.W., Stelzner, D., (1966). Behavioural effects of differential early experience in the dog. 
Anim. Behav. 14: 273–281. 
• Foyer, P., Bjällerhag, N., Wilsson, E., Jensen, P., (2014). Behaviour and experiences of dogs during 
the first year of life predict the outcome in a later temperament test. Applied Animal Behaviour 
Science. 155: 93–100. 
• Foyer, P., Wilsson, E., Wright, D., Jensen, P., (2013). Early experiences modulate stress coping in a 
population of German shepherd dogs. Applied Animal Behaviour Science 146: 79– 87. 
    246 
 
• Francis, D.D., Caldji, C., Champagne, F., Plotsky, P.M., Meaney, M.J., (1999). The role of cortico-
tropin-releasing factor-norepinefrine systems in mediating the effects of early experience on the 
development of behavioral and endocrine responses to stress. Biol. Psychiatry. 46: 1153–1166. 
• Francis, D.D., Champagne, F.C., Meaney, M. J., (2000). Variations in maternal behaviour are asso-
ciated with differences in oxytocin receptor levels in the rat. J Neuroendocrinol. 12: 1145–8. 
• Francis, D.D., Diorio, J., Liu, D., Meaney, M.J., (1999b). Nongenomic transmission across genera-
tions of maternal behavior and stress responses in the rat. Science. 286: 1155–1158. 
• Francis, D., Diorio, J., Plotsky, P.M., Meaney, M.J., (2002). Environmental enrichment reverses the 
effects of maternal separation on stress reactivity. J. Neurosci. 22:7840–7843. 
• Francis, D.D., Meaney, M.J., (1999). Maternal care and the development of stress responses. Curr. 
Opin. Neurobiol. 9: 128–134. 
• Francis, D.D., Szegda, K., Campbell, G., Martin, W.D., Insel, T.R., (2003). Epigenetic sources of 
behavioral differences in mice. Nat Neurosci. 6 :445–6. 
• Franklin, T.B., Mansuy, I.M., (2010). Epigenetic inheritance in mammals: evidence fort he impact 
of adverse environmental effects. Neurobiology of Disease. 39: 61–65. 
• Franklin, T.B., Russig, H., Weiss, I.C., Gräff, J., Linder, N., Michalon, A., Vizi, S., Mansuy, I.M., 
(2010). Epigenetic transmission of the impact of early stress across generations. Biol. Psychiatry. 
68: 408–415 
• Franks, B., Curley, J.P., Champagne, F.A., (2011). Measuring variations in maternal behavior: rele-
vance for studies of mood and anxiety. In Gould T. (ed) Mood and Anxiety Related Phenotypes in 
Mice: Characterization Using Behavioral Tests. Vol 2. Springer, Chapter 13, pp 209–223. 
• Fraser, D., (1977). Some behavioural aspects of milk ejection failure by sows. Br. Vet. J. 133: 126–
133. 
• Freak, M.J., (1962). Abnormal conditions associated with pregnancy and parturition in the bitch. 
Vet. Rec. 74 (48): 1323. 
• Fredericson, E., (1950). Distributed versus massed experience in a traumatic situation. Jor. Abnorm. 
Soc. Psychol. 45: 259–266. 
• Fredericson, E., (1952). Perceptual homeostasis and distress vocalization in puppies. J. Person. 20: 
427–477. 
• Fredericson, E., (1953). The wall-seeking tendency in three inbred mouse strains (Mus musculus). J. 
Genet. Psychol. 82: 143–146. 
• Fredericson, E., Gurney, N., Dubois, E., (1956). The relationship between environmental tempera-
ture and behavior in neonatal puppies. J. Comp. Physiol. Psychol. 49(3): 278–280. 
• Freedman, D.G., Kingand, J.A., Elliot, E., (1961). Critical periods in the social development of 
dogs. Science. 132: 1016–1017. 
• Fuller, J.L., (1967). Experiential deprivation and later behavior. Science. 158(3809): 1645–1652. 
    247 
 
• Gardner, K.L., Thrivikraman, K.V., Lightman, S.L., Plotsky, P.M., Lowry, C.A., (2005). Early life 
experience alters behavior during social defeat: focus on serotonergic systems. Neuroscience. 136: 
181–191. 
• Gazzano, A., Mariti, C., Notari, L., Sighieri, C., Mcbride, E.A., (2008). Effects of early gentling 
and early environment on emotional development of puppies. Applied Animal Behaviour Science. 
110: 294–304. 
• Giovenardi, M., Padoin, M.J., Cadore, L.P., Lucion, A.B., (1997). Hypothalamic paraventricular 
nucleus, oxytocin and maternal aggression in rats. Ann. NY Acad. Sci. 807: 606–609. 
• Giovenardi, M., Padoin, M.J., Cadore, L.P., Lucion, A.B., (1998). Hypothalamic paraventricular 
nucleus modulates maternal aggression in rats: effects of ibotenic acid lesion and oxytocin anti-
sense. Phisiol. Behave. 63: 351–359. 
• Glaser, D., (2000). Child abuse and neglect and the brain: a review. Journal of Child Psychology 
and Psychiatry and Allied Disciplines. 41(1): 97–116. 
• Goddard, M.E., Beilharz, R.G., (1982). Genetic and environmental factors affecting the suitability 
of dogs as guide dogs for the blind. Theor. Appl. Genet. 62: 97–102. 
• Goddard, M.E., Beilharz, R.G., (1986). Early prediction of adult behaviour in potential guide dogs. 
Appl. Anim. Behav. Sci. 15: 247–260. 
• Goldman-Rakic, P.S., (1987). Development of cortical circuitry and cognitive function. Child de-
velopment. 58: 601–622. 
• Gonzalez, A., Lovic, V., Ward, G.R., Wainwright, P.E., Fleming, A.S., (2001). Intergenerational 
effects of complete maternal deprivation and replacement stimulation on maternal behavior and 
emotionality in female rats. Dev. Psychobiol. 38: 11–32. 
• Gonzalez-Mariscal, G., Melo, A. I., Parlow, A. F., Beyer, C., Rosenblatt, J. S., (2000). Pharmaco-
logical evidence that prolactin acts from late gestation to promote maternal beaviour in rabbits. J. 
Neuroendocrinol. 12: 983–992. 
• Gould, E., McEwen, B., Tanapat, P., Galea, L., Fuchs, E., (1997). Neurogenesis in the dentate gy-
rus of the adult tree shrew is regulated by psychosocial stress and NMDA receptor activation. Jour-
nal of Neuroscience. 17: 2492–2498. 
• Gray, L., Watt, L., Blass, E.M., (2000). Skin-to-skin contact is analgesic in healthy newborns. Pe-
diatrics. 105(1): 1–6. 
• Greenough, W.T., Chang, F.F., (1989). Plasticity of synapse structure and pattern in the cerebral 
cortex. Cerebral Cortex. 7: 391–440. 
• Groothuis, T.G.G., Müller, W., von Engelhardt, N., Carere, C., Eising, C., (2005). Maternal hor-
mones as a tool to adjust offspring phenotype in avian species. Neurosci. Biobehav. Res. 29: 329–
352. 
• Grota, L.J., Ader, R., (1969). Effects of litter size on emotionality, adrenocortical reactivity, and 
susceptibility to gastric erosions in the rat. Psychological Reports. 24: 547–549. 
    248 
 
• Gruendel, A.D., Arnold, W.J., (1969). Effects of early social deprivation on reproductive behavior 
in male rats. Journal of Comparative and Physiological Psychology. 67(1): 123–128. 
• Gudsnuk, K.M.A., Champagne, F.A., (2011). Epigenetic effects of early developmental experienc-
es. Clin Perinatol. 38: 703–717. 
• Guerra, R.F., de O Nunes, C.R., (2001).  Effects of litter size on maternal care, body weight and in-
fant development in golden hamsters (Mesocricetus auratus). Behavioural Processes. 55: 127–142. 
• Guerra, R.F., Vieira, M.L., (1990). Some notes on mother-infant interactions and infant develop-
ment in golden hamster (Mesocricetus auratus). Ci. Cult. 42(12): 1115–1123. 
• Guo, A., Nappi, R.E., Criscuolo, M., Ficarra, G., Amram, A., Trentini, G.P., Petraglia, F., Genaz-
zani, A.R., (1993). Effect of chronic intermittent stress on rat pregnancy and postnatal develop-
ment. European Journal of Obstetrics, Gynecology and Reproductive Biology. 51: 41–45. 
• Gurski, J.C., Davis, K., Scott, J.P. (1980). Interaction of separation discomfort with contact com-
fort and discomfort in the dog. Developmental Psychobiology. 13: 463–467. 
• Haapasalo, J., Tremblay, R.E., (1994). Physically aggressive boys from ages 6 to 12: family back-
ground, parenting behavior, and prediction of delinquency. J Consult Clin Psychol. 62(5): 1044–52. 
• Hall, C.S., (1934). Emotional behavior in the rat: 1. Defecation and urination as measures of indi-
vidual differences in emotionality. J. Comp. Psychol. 18: 385–403. 
• Hall, F.S., (1998). Social deprivation of neonatal, adolescent, and adult rats has distinct neurochem-
ical and behavioral consequences. Critical Reviews in Neurobiology. 12(1-2): 129–162. 
• Haltmeyer, G.C., Denenberg, V.H., Thatcher, J., Zarrow, M.X., (1966). Response of the adrenal 
cortex of the neonatal rat after subjection to stress. Nature. 212: 1371–1373. 
• Hane, A.A., Fox, N.A., (2006). Ordinary variations in maternal caregiving influence human in-
fants’stress reactivity. Psychol Sci 17(6): 550–6. 
• Harlow, H.F., (1958). The nature of love. Am. Psychol. 13: 673–685. 
• Harlow, H.F., Harlow, M.K., Hansen, E.W., (1963). The maternal affectional system of Rhesus 
monkeys. In Rheingold, H. L., (eds.): Maternal behaviour in mammals. John Wiley and sons, inc., 
New York. 
• Harman, P.J., (1958). Private communication. (In Scott and Fuller, 1965). 
• Harper, L.V., (2005). Epigenetic inheritance and the intergenerational transfer of experience. Psy-
chol Bull. 131: 340–360. 
• Hatton, G.I., Yang, Q.Z., (1990). Activation of excitatory aminoacid inputs to supraoptic neurons. 
I. Induced increases in dye-coupling in lactating, but not virgin or male rats. Brain. Res. 513: 264–
269. 
• Hay, D.F., (1980). Multiple functions of proximity seeking in infancy. Child development. 51(3): 
636–645. 
    249 
 
• Heidbreder, C.A., Weiss, I.C., Domeney, A.M., Pryce, C., Homberg, J., Hedou, G., Feldon, J., Mo-
ran, M.C., Nelson, P., (2000). Behavioral, neurochemical and endocrinological characterization of 
the early social isolation syndrome. Neuroscience. 100: 749–68. 
• Heim, C., Newport, D.J., Heit, S., Graham, Y.P., Wilcox, M., Bonsall, R., (2000). Pituitary-adrenal 
and autonomic responses to stress in women after sexual and physical abuse in childhood. JAMA. 
284: 592–597. 
• Hemsworth, P., Barnett, J., (1992). The effects of early contact with humans on the subsequent lev-
el of fear of humans in pigs. Applied Animal Behaviour Science. 35: 83–90. 
• Hemsworth, P., Barnett, J., Hansen, C., Gonyou, H., (1986). The influence of early contact with 
humans on subsequent behavioural response of pigs to humans. Applied Animal Behaviour Sci-
ence. 15: 55–63. 
• Hennessy, M.B., Davis, H.N., Williams, M.T., Mellot, C., Douglas, C.W., (1997). Plasma cortisol 
levels of dogs at a county animal shelter. Physiol. Behav. 62: 485–490. 
• Hennessy, M.B., Williams, M.T., Miller, D.D., Douglas, C.W., Voith, V.L., (1998). Influence of 
male and female petters on plasma cortisol and behavior: can human interaction reduce the stress of 
dogs in a public animal shelter? Appl. Anim. Behav. Sci. 61: 63–77. 
• Herrenkhol, L.R., Rosenberg, P.A., (1972). Exteroceptive stimulation of maternal behavior in the 
naive rat. Physiol. Behav. 8: 595–598. 
• Higuchi, T., Honda, K., Fukuoka, T., Negoro, H., Wakabayashi, K., (1985). Release of oxytocin 
during suckling and parturition in the rat. J. Endocrinol. 105: 339–346. 
• Hirshfeld, D.R., Biederman, J., Brody, L., Faraone, S.V., Rosenbaum, J.F., (1997a). Associations 
between expressed emotion and child behavioural inhibition and psychopathology: a pilot study. J. 
Am. Acad. Child. Adolesc. Psychiatry. 36: 205–213. 
• Hirshfeld, D.R., Biederman, J., Brody, L., Faraone, S.V., Rosenbaum, J.F., (1997b). Expressed 
emotion toward children with behavioural inhibition: associations with maternal anxiety disorder. 
J. Am. Acad. Child. Adolesc. Psychiatry. 36: 910–917. 
• Hofer, M.A., (1984). Relationships as regulators: a psychobiologic perspective on bereavement. 
Psychsom. Med. 46: 183–197. 
• Hofer, M.A., Shair, H.N., (1993). Ultrasonic vocalization, laryngeal braking and thermogenesis in 
rat pups: a reappraisal. Behavioral Neuroscience. 107: 354–362. 
• Holmes, J., (1994). La teoria dell’attaccamento. John Bowlby e la sua scuola. Raffaello Cortina 
Editore.  
• Hooley, J.M., Simpson, M.J.A., (1981). A comparison of primiparous and multiparous mother in-
fant dyads in macaca mulatta. Primates. 22: 379–392. 
• Houpt, K.A., (2011). Domestic animal behaviour for veterinarians and animal scientists. Fifth Edi-
tion, Wilet-Blackwell. Maternal behaviour, chapter 5, pp 135–170. 
• Hudson, S.J., Mullord, M.M., (1977). Investigation of maternal bonding in dairy cattle. Applied 
Animal Ethology. 3: 271–276. 
    250 
 
• Hsu, Y.Y., Serpell, J.A., (2003). Development and validation of a questionnaire for measuring be-
havior and temperament traits in pet dogs. J. Am. Vet. Med. Assoc. 223: 1293–1300. 
• Hubrecht, R.C., (1995). Enrichment in puppyhood and its effects on later behaviour of dogs. Lab. 
Anim. Sci. 45: 70–75. 
• Hubrecht, R.C., Serpell, J.A., Poole, T.B., (1992). Correlates of pen size and housing conditions on 
the behaviour of kennelled dogs. Appl. Anim. Behav. Sci. 34: 365–383. 
• Huttenlocher, P., (1984). Synapse elimination and plasticity in developing human cerebral cortex. 
American Journal of Mental Deficiency. 88: 488–496. 
• Huttenlocher, P., De Courten, C., (1987). The development of synapses in striate cortex of man. 
Human Neurobiology. 6: 1–9. 
• Ivy, A.S., Brunson, K.L., Sandman, C., Baram, T.Z., (2008). Dysfunctional nurturing behavior in 
rat dams with limited access to nesting material: a clinically relevant model for early-life stress. 
Neuroscience. 154: 1132–42. 
• Jackson, J. E., (1991). A user’s guide to principal components. New York: Wiley and Sons. 
• Jacobs, B.S., Moss, H.A., (1976). Birth order and sex of sibling as determinants of mother-infant 
interaction. Child Development. 47: 315–322. 
• Jacobson, C.D., Terkel, J., Gorski, R.A., Sawyer, C.H., (1980). Effects of small medial preoptic ar-
ea lesions on maternal behaviour: retrieving and nestbuilding in the rat. Brain. Res. 194: 471–478. 
• Jacobson, L., Sapolsky, R.M., (1991). The role of the hippocampus in feed-back regulation of the 
hypothalamo-pituitary-adrenocortical axis. Endocr. Rev. 12: 118–134. 
• Jakubowski, M., Terkel, J., (1982). Infanticide and caretaking in non-lactating Mus musculus: in-
fluence of genotype, family group and sex. Anim. Behav. 30: 1029–1035. 
• James, W.T., (1952). Obseravtions on behaviour of new-born puppies: method of measurement and 
types of behaviour involved. The journal of genetic psychology, child behaviour, animal behaviour, 
and comparative psychology. 80(1): 65–73. 
• Jensen, C.L., Champagne, F.A., (2012). Epigenetic and neurodevelopmental perspectives on varia-
tion in parenting behavior. Parenting, Science and Practice. 12(2-3): 202–211. 
• Jensen, C., Ederstrom, E., (1955). Development of temperature regulation in the dog. Amer. J. 
Physiol. 183: 340–344. 
• Jensen, P., (1986). Observation on the maternal behaviour of free-ranging domestic pigs. Appl. 
Anim. Behav. Sci. 16: 131–142. 
• Jensen, P., (1993). Nest building in domestic sows: the role of external stimuli. Anim. Behav. 45: 
351–358. 
• Jensen, P., Stangel, G., Algers, B., (1991). Nursing and suckling behavior of semi-naturally kept in 
pigs during the first 10 days postpartum. Appl. Anim. Behav. Sci. 31: 195–209. 
• Kemps, A., Timmermans, P., (1984). Effects of social rearing conditions and partus experience on 
periparturitional behaviour in Java-macaques (Macaca fascicularis). Behaviour. 88: 200–214. 
    251 
 
• Kemps, A., Timmermans, P., Vossen, J., (1989). Effects of mother’s rearing condition and multiple 
motherhood on the early development of mother-infant interactions in Java-macaques (Macaca 
fascicularis). Behaviour. 111: 1–4. 
• Kendrick, K.M., (2000). Oxytocin, motherhood, and bonding. Exp. Physiol. 85: 111S–124S. 
• Kendrick, K.M., Da Costa A.P.C., Broad, K.D., Ohkura, S., Guevara, R., Levy, F., Kevernet, E.B., 
(1997). Neural control of maternal behaviour and olfactory recognition of offspring. Brain Re-
search Bulletin. 44: 383–395. 
• Kendrick, K.M., Levy, F., Keverne, E.B., (1991). Importance of vaginocervical stimulation for the 
formation of maternal bonding in primiparous and multiparous parturient ewes. Physiol. Behav. 50: 
595–600. 
• Kendrick, K.M., Levy, F., Keverne, E.B., Chapman, C., Baldwin, B.A., (1988). Microdialysis 
measurement of oxytocin, aspartate, GABA and glutamate release from the olfactory bulb of sheep 
during vaginocervical stimulation. Brain. Res. 442: 171–177. 
• Kenyon, P., Cronin, P., Keeble, S., (1981). Disruption of maternal retrieving by perioral anesthesia. 
Physiol. Behav. 27: 313–321. 
• Kenyon, P., Cronin, P., Keeble, S., (1983). Role of the infraorbital nerve in retrieving behaviour in 
lactating rats. Behav. Neurosci. 97: 255–269. 
• Keverne, E.B., Levy, F.P., Poindron, P., Lindsay, D.R., (1983). Vaginal stimulation: an important 
determinant of maternal bonding in sheep. Science. 219: 81–83. 
• Keverne, E.B., Martensz, N., Tuite, B., (1989). B-endorphin concentrations in CSF of monkeys are 
influenced by grooming relationship. Psichoneuroendocrinology. 14: 155–161. 
• Kikusui, T., Kiyokawa, Y., Mori, Y., (2007). Deprivation of mother-pup interaction by early wean-
ing alters myelin formation in male, but not female, ICR mice. Brain Res. 1133:115–22.  
• Kikusui, T., Nakamura, K., Kakuma, Y., Yuji, M., (2006). Early weaning augments neuroendocrine 
stress responses in mice. Behav Brain Res. 175: 96–103. 
• Kim, H.K., Capaldi, D.M., Pears, K.C., Kerr, D.C., Owen, L.D., (2009). Intergenerational transmis-
sion of internalising and externalising behaviours across three generations: gender-specific path-
ways. Crim Behav Ment Health. 19: 125–141. 
• Kinnally, E.L., Capitanio, J.P., Leibel, R., Deng, L., LeDuc, C., Haghighi, F., Mann, J.J., (2010). 
Epigenetic regulation of serotonin transporter expression and behavior in infant rhesus macaques. 
Genes Brain Behav. 9: 575–82. 
• Kinsley, C.H., (2008). The neuroplastic maternal brain. Hormones and Behavior. 54: 1–4. 
• Kleiman, D.G., Eisenberg, J.F., (1973). Comparisons of canid and felid social system from an evo-
lutionary perspective. Anim. Behav. 21: 637–659. 
• Klein, S.L., Lambert, K.G., Durr, D., Schaeffer, T., Waring, R. (1994). Influence of environmental 
enrichment and sex on predator stress response in rats. Physiol. Behav. 56: 291–297. 
• Kolunie, J.M., Stern, J.M., (1995). Maternal aggression in rats: effects of olfactory bulbectomy, 
ZnSO4-induced anosmia, and vomeronasal organ removal. Horm. Behav. 29: 492–518. 
    252 
 
• König, B., Markl, H., (1987). Maternal care in house mice. Behav. Ecol. Sociobiol. 20: 1–9. 
• Korda, P., Brewinska, J., (1976). The effect of stimuli emitted by suckling on the course of their 
feeding by bitches. Acta Neurobiol Exp. 37:117. 
• Korda, P., Brewinska, J., (1977). The effect of stimuli emitted by suckling on tactile contact of the 
bitches with sucklings and on number of lickings act. Acta Neurobiol Exp. 37:99. 
• Krech, D., Rosenzweig, M.R., Bennett, E.L., (1962). Relations between brain chemistry and prob-
lem-solving among rats in enriched and impoverished environment. J. Comp. Physiol. Psychol. 55: 
801–807. 
• Kuhn, C., Paul, J., Schanberg, S., (1990). Endocrine responses to mother-infant separation in de-
veloping rats. Develop. Psychobiol. 23: 395–410. 
• Kuyk, K., Dazey, J., Erwin, J., (1977). Primiparous and multiparous pigtail monkey mothers 
(Macaca nemestrina): restraint and retrieval of female infants. J. biol. Psychol. 18: 1619. 
• La Mantia, A., Rakic, P.S., (1990). Axon overproduction and elimination in the corpus callosum of 
the developing rhesus monkey. Journal of neuroscience. 10: 2156–2175. 
• Latham, N.R., Mason, G.J., (2007). Maternal deprivation and the development of stereotypic be-
haviour. Applied Animal Behaviour Science. 110: 84–108. 
• Lee, A., Clancy, S., Fleming, A.S., (2000). Mother rats bar-press for pups: effects of lesions of the 
MPOA and limbic sites on maternal behavior and operant responding for pup-reinforcement. Be-
hav. Brain. Res. 108: 215. 
• Lee, M.H.S., Williams, D.I., (1974). Changes in licking behaviour of rat mother following handling 
of young. Anim. Behav. 22: 679–681. 
• Leuscher A.U., (2011). Canine behavioral development. Chapter 13, p. 97–103. In small animal 
pediatrics. the first 12 months of life. Peterson, M.E., Kutzler, M. Saunders Elsevier, 544 pp. 
• Levine, S., (1956). A further study of infantile handling and adult avoidance learning. J. Pers. 25: 
70–80. 
• Levine, S., (1957). Infantile experience and resistance to physiological stress. Science. 126, 405 pp. 
• Levine, S., (1962). Plasma-free corticosteroid response to electric shock in rats stimulated in infan-
cy. Science. 135: 795–796. 
• Levine, S., (2000). Influence of psychological variables on the activity of the hypothalamic–
pituitary-adrenal axis. European Journal of Pharmacology 405: 149–160. 
• Levine, S., Alpert, M., Lewis, G. W., (1957). Infantile experience and the maturation of the pitui-
tary adrenal axis. Science. 126: 1347. 
• Levine, S., Alpert, M., Lewis, G.W, (1959). Differential maturation of the central nervous system 
as a function of early experience. Archs Gen. Psychiat. Chicago. 1: 403–405. 
• Levine, S., Haltmeyer, G.C., Karas, G.G., Denenberg, V.H., (1967). Physiological and behavioural 
effects of infantile stimulation. Physiol. Behav. 2: 55–59. 
    253 
 
• Levine, S., Huchton, D.M., Wiener, S.G., Rosenfeld, P., (1991). Time course of the effect of ma-
ternal deprivation on the hypothalamic-pituitary-adrenal axis in the infant rat. Dev. Psychobiol. 24: 
547–558. 
• Levine, S., Otis. L.S., (1958). The effects of handling before and after weaning on the resistance of 
albino rats to later deprivation. Can J. Psychol. 12: 103–108. 
• Levy, D.M., (1951). Observation of attitude and behaviour in the child health center. Am. J. Pub. 
Health. 41. 182–190. 
• Levy, F., Keller, M., Poindron, P., (2004). Olfactory regulation of maternal behavior in mammals. 
Hormones and Behavior 46: 284–302. 
• Levy, F., Locatelli, A., Piketty, V., Tillet, Y., Poindron, P., (1995). Involvment of the main but not 
accessory olfactory system in maternal behavior of primiparous and multiparous ewes. Physiol. 
Behav. 57: 97–104. 
• Levy, F., Melo, A.I., Galef, J.R., Madden, M., Fleming, A.S., (2003). Complete maternal depriva-
tion affects social, but not spatial, learning in adult rats. Dev. Psychobiol. 43: 177–191. 
• Levy, F., Poindron, P., (1987). Importance of amniotic fluids for the establishment of maternal be-
haviour in relation with maternal experience in sheep. Anim. Behav. 35: 1188–1192. 
• Levy, F., Poindron, P., Le Neindre, P., (1983). Attraction and repulsion by amniotic fluids and their 
olfactory control in the ewe around partorition. Physiol. Behav. 31: 687–692. 
• Liu, D., Caldji, C., Sharma, S., Plotsky, P.M., Meaney, M.J., (2000b). Influence of neonatal rearing 
conditions on stress-induced adrenocorticotropin responses and norepinepherine release in the hy-
pothalamic paraventricular nucleus. J. Neuroendocrinol. 12: 5–12. 
• Liu, D., Diorio, J., Day, J.C., Francis, D.D., Meaney, M.J., (2000). Maternal care, hippocampal 
synaptogenesis and cognitive development in rats. Nature Neuroscience. 3(8): 799–806. 
• Liu, D., Diorio, J., Tannenbaum, B., Caldji, C., Francis, D.D., Freedman, A., Sharma, S., Pearson, 
D., Polsky, P.M., Meaney, M.J., (1997). Maternal care, hippocampal glucocorticoid receptors, and 
hypothalamic-pituitary-adrenal response to stress. Science. 277: 1659–1662. 
• Lonstein, J.S., Stern, J.M., (1997). Role of the midbrain periaqueductal gray in maternal nurturance 
and aggression: cfos and electrolytic lesion studies in lactating rats. J. Neurosci. 17: 3364–3378. 
• Lonstein, J.S., Stern, J.M., (1998). Site and behavioral specificity of periaqueductal gray lesions on 
postpartum sexual, maternal and aggressive behaviors in rats. Brain Res. 804: 21–35. 
• Lore, R.K., Eisenberg, F.B., (1986). Avoidance reactions of domestic dogs to unfamiliar male and 
female humans in a kennel setting. Appl. Anim. Behav. Sci. 15: 262–266. 
• Lorenz, K., (1949). L'anello di re Salomone. Adelphi, Milano. 1967. 
• Lovic, V., Fleming, A.S., (2004). Artificially-reared female rats show reduced prepulse inhibition 
and deficits in the attentional set shifting task-reversal of effects with maternal-like licking stimula-
tion. Behav. Brain Res. 148: 209–219. 
• Lovic, V., Gonzalez, A., Fleming, A.S., (2001). Maternally separated rats show deficits in maternal 
care in adulthood. Dev. Psychobiol. 39: 19–33. 
    254 
 
• Lucas, A., Drewett, R.B., Mitchell, M.D., (1980). Breast-feeding and plasma oxytocin concentra-
tions. British Medical Journal. 281: 834–835. 
• Lucas, B., Ormandy, C., Binart, N., Bridges, R., Kelly, P., (1998). Null mutation of the prolactin 
receptor gene produces a defect in maternal behaviour. Endocrinology. 139: 4102–4107. 
• Macbeth, A.H., Luine, V.N., (2010). Changes in anxiety and cognition due to reproductive experi-
ence: a review of data from rodent and human mothers. Neuroscience and Biobehavioral Reviews. 
34: 452–467. 
• Macdonald, D.W., Carr, G.M., (1995). Variation in dog society: between resource dispersion and 
social flux. In: Serpell, J. (eds.). The domestic dog: its evolution, behaviour and interactions with 
people. Cambridge University Press, Cambridge. pp 199–216. 
• Macrì, S., Laviola, G., (2004). Single episode of maternal deprivation and adult depressive profile 
in mice: interaction with cannabinoid exposure during adolescence. Behav. Brain Res. 154: 231–
238. 
• Macrì, S., Wűrbel, H., (2006). Developmental plasticity of HPA and fear responses in rats: a critical 
review of the maternal mediation hypothesis. Horm. Behav. 50: 667–680. 
• Macrì, S., Wűrbel, H., (2007). Effects of variation in postnatal maternal environment on maternal 
behaviour and fear and stress responses in rats. Anim. Behav. 73: 171–184. 
• Maestripieri, D., (1991). Litter gender composition, food availability, and maternal defence of the 
young in house mice (Mus domesticus). Behaviour. 116: 239–251. 
• Maestripieri, D. (1993). Vigilance costs of allogrooming in macaque mothers. The American Natu-
ralist. 141: 744–753. 
• Maestripieri, D., (1998). Parenting styles of abusive mothers in group-living rhesus macaques. 
Anim Behav. 55: 1–11.  
• Maestripieri, D., (1999). Fatal attraction: interest in infants and infant abuse in rhesus macaques. 
Am. J. Phys. Anthropol. 110: 17–25. 
• Maestripieri, D., (2005). Early experience affects the intergenerational transmission of infant abuse 
in rhesus monkeys. Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 102: 9726–9. 
• Maestripieri, D., Alleva, E., (1990). Maternal aggression and litter size in the female house mice. 
Ethology. 84: 27–34. 
• Maestripieri, D., Carroll, K.A., (1998). Child abuse and neglect: usefulness of the animal data. Psy-
chol Bull. 123: 211–23. 
• Maestripieri, D., Lindell, S.G., Ayala, A., Gold, P.W., Higley, J.D., (2005). Neurobiological charac-
teristics of rhesus macaque abusive mothers and their relation to social and maternal behavior. Neu-
rosci. Biobehav. Rev. 29: 51–57. 
• Maestripieri, D., McCormack, K., Lindell, S.G., Higley, J.D., Sanchez, M.M., (2006). Influence of 
parenting style on the offspring’s behaviour and CSF monoamine metabolite levels in crossfostered 
and noncrossfostered female rhesus macaques. Behav. Brain Res. 175: 90–95. 
    255 
 
• Maestripieri, D., Wallen, K., Carroll, K.A., (1997). Infant abuse runs in families of group-living 
pigtail macaques. Child. Abuse Negl. 21: 465–71. 
• Maestripieri, D., Zehr, J.L., (1998). Maternal responsiveness increases during pregnancy and after 
estrogen treatment in macaques. Hormones and Behavior. 34: 223–230. 
• Malm, K., (1995). Regurgitationin relation to weaning in the domestic dog: a questionnaire study. 
Appl. Anim. Behav. Sci. 43: 111–122. 
• Malm, K., Jensen, P., (1996). Weaning in dogs: within and between litter variation in milk and solid 
food intake. Applied Animal Behaviour Science. 49: 223–235. 
• Marazziti, D., Roncaglia, I., Piccinni, A., Dell’ Osso, L., (2008). Aspetti neurobiologici dell’ attac-
camento. Giorn. Ital. Psicopat. 14: 58–71. 
• Margulis, S. M., Nabong, M., Alaks, G., Walsh, A., Lacy, R. C., (2005). Effects of early experience 
parental behaviour and reproductive success in oldfield mice, Peromyscus polionotus. Animal Be-
haviour. 69: 627–634. 
• Mariti, C.; Gazzano, A.; Moore, J.L.; Baragli, P.; Chelli, L.; Sighieri, C. (2012). Perception of 
dogs'stress by their owners. Journal of Veterinary Behavior: Clinical Applications and Research. 
7(4): 213–219. 
• Mariti, C., Ricci, E., Carlone, B., Moore, J.L., Sighieri, C., Gazzano, A., (2013). Dog attachment to 
man: a comparison between pet and working dogs. Journal of Veterinary Behavior: Clinical Appli-
cations and Research. 8(3): 135–145. 
• Martins, T., (1949). Disgorging of food to the puppies by the lactating dog. Physiol. Zool. 22: 168–
172. 
• Masìs-Calvo, M., Sequeira-Corder,o A., Mora-Gallegos, A., Fornaguera-Trias, J., (2013). Behav-
ioral and neurochemical charaterization of maternal care effects on juvenile Sprague-Dawley rats. 
Physiology and Behavior. 118: 212–217. 
• Mathew, S.J., Mao, X., Coplan, J.D., Smith, E.L., Sackeim, H.A., Gorman, J.M., Shungu, D.C., 
(2004). Dorsolateral prefrontal cortical pathology in generalized anxiety disorder: a proton magnet-
ic resonance spectroscopic imaging study. American Journal of Psychiatry 161: 1119–1121. 
• McArthur C., (1956). Personalities of first and second children. Psychiatry. 19: 47–54. 
• McCarthy, M.M., vom Saal, F.S., (1985). The influence of reproductive state on infanticide by wild 
female house mice (Mus musculus). Physiol. Behav. 35: 843–849. 
• McCarty, R., Lee, J.H., (1996). Maternal influences on adult blood pressure of SHRs: a single pup 
cross-fostering study. Physiol. Behav. 5: 71–75. 
• Meaney, M.J., (2001). Maternal care, gene expression and the transmission of individual differ-
ences in stress across generations. Annu. Rev. Neurosci. 24: 1161–1192. 
• Meaney, M.J., Aitken, D.H., Bhatnagar, S., Sapolsky, R.M., (1991). Postnatal handling attenuates 
certain neuroendocrine, anatomical and cognitive dysfunctions with aging in female rats. Neurobi-
ology of Aging. 12: 31–38. 
    256 
 
• Meaney, M.J., Aitken, D.H., Bodnoff, S.R., Iny, L.J., Sapolsky, R.M., (1985). The effects of postna-
tal handling on the development of the glucocorticoid receptor systems and stress recovery in the 
rat. Progress in Neuropsychopharmacology and Biological Psychiatry. 9: 731–734. 
• Meaney, M.J., Aitken, D.H., Sharma, S., Viau, V., Sarrieau, A., (1989). Postnatal handling increases 
hippocampal type II glucocorticoid receptors and enhances adrenocortical negative feed-back effi-
cacy in the rat. Neuroendocrinology. 51: 597–604. 
• Meaney, M.J., Aitken, D.H., Van Berkel, C., Sapolsky, R.M., (1988). Postnatal handling attenuates 
neroendocrine, anatomical and cognitive impairments related to the aged hippocampus. Science. 
238: 766–768. 
• Meaney, M.J., Diorio, J., Francis, D.D., Widdowson, J., Laplante, P., Caldji, C., Sharma, S., Seckl, 
J.R., PlotskY, P.M., (1996). Early environmental regulation of forebrain glucocorticoid receptor 
gene expression: implications for adrenocortical responses to stress. Dev. Neurosci. 18: 49–72. 
• Meaney, M.J., Tannenbaum, B., Francis, D.D., Bhatnagar, S., Shanks, N., Viau, V., O’Donnell, D., 
Plotsky, P.M., (1994). Early environmental programming hypotalamic-pituitary-adrenal responses 
to stress. Semin. Neurosci. 6: 247–259. 
• Meek, L.R., Dittel, P.L., Sheenan, M.C., Chan, J.Y., Kjolbaug, S.R., (2001). Effects of stress during 
stresson maternal behaviour in mice. Physiol. Behav. 72: 473–479. 
• Meerlo, P., Horvath, K.M., Nagy, G.M., Bohus, B., Koolhas, J.M., (1999). The influence of postna-
tal handling on adult neuroendocrine and behavioural stress reactivity. J. Neuroendocrinol. 11: 
925–933. 
• Meites, J., Turner, C.W., (1942). Studies concerning mechanism controlling initiation of lactation at 
parturition. IV. Influence of suckling on lactogen content of pituitary of postpartum rabbits. Endo-
crinology. 31: 340–344. 
• Melzack, R., (1954). The genesis of emotional behaviour: an experimental study of the dog. J. 
Comp. Physiol. Psychol. 47: 166–168. 
• Menard, J.L., Hakvoort, R.M., (2007). Variations of maternal care alter offspring levels of behav-
ioural defensiveness in adulthood: evidence for a threshold model. Behav. Brain Res. 176: 302–313. 
• Mendl, M., Paul, E.S., (1990). Litter composition affects parental care, offspring growth and the 
development of aggressive behaviour in wild house mice. Behaviour 116: 90–108. 
• Meunier-Salaun, M., Gort, F., Prunier, A., Schouten, W., (1991). Behavioural patterns and proges-
terone, cortisol and prolactin levels around parturition in European (Large White) and Chinese 
(Meishan) sows. Appl. Anim. Behav. Sci. 31: 43–59. 
• Mill, J., Tanq, T., Kaminsky, Z., Yazdanpanah, S., Bouchard, L., Jia, P., Assadzadeh, A., Flanagan, 
J., Schumacher, A., Wang, S.C., Petronis, A., (2008). Epigenomic profiling reveals DNA-
methylation changes associated with major psychosis. Am. J. Hum. Genet. 82: 696–711. 
• Miller, L., Kramer, R., Warner, V., Wickramaratne, P., Weissman, M., (1997). Intergenerational 
transmission of parental bonding among women. J Am Acad Child Adolesc Psychiatry. 36: 1134–9. 
    257 
 
• Mills D., Levine E., Landsberg G., et al., (2005). Current issues and research in veterinary behav-
ioral medicine. Purdue University Press, West Lafayette, (IN). 
• Millstein, R.A., Holmes, A., (2007). Effects of repeated maternal separation on anxiety and depres-
sion-related phenotypes in different mouse strain. Neuroscience and Biobehavioral Reviews. 31: 3–
17. 
• Mineka, S., Suomi, S.J., (1978). Social separation in monkeys. Psychological Bulletin. 85(6): 
1376–1400. 
• Mitchell, G.D., Brandt E.M., (1970). Behavioral differences related to experience of mother and sex 
of infant in the rhesus monkey. Dev. Psychol. 3: 149. 
• Mitchell G.D., Stevens C.W., (1969). Primiparous and multiparous mothers in a mildly stressful so-
cial situation: the first three months. Dev. Psychobiol. 1(4): 280–286. 
• Mitchell, J.B., Iny l, J., Meaney, M.J., (1990). The role of serotonin in the development and envi-
ronmental regulation of type II corticosteroid receptor binding in rat hippocampus. Dev. Brain Res. 
55: 231–235. 
• Mogi, K., Nagasawa, M., Kikusui, T., (2011). Developmental consequences and biological signifi-
cance of mother-infant bonding. Progress in Neuro-Psychopharmacology and Biological Psychiatry. 
35: 1232–1241. 
• Mohammed, A.H., Henriksson, B.G., Soderstrom, S., Ebendal, T., Olsson, T., Seckl, J.R., (1993). 
Environmental influences on the central nervous system and their implications for the aging rat. 
Behav. Brain Res. 57:183–91. 
• Moltz, H., Lubin, M., Leon, M., Numan, M., (1970). Hormonal induction of maternal behavior in 
the ovariectomized nulliparous rat. Physiol. Behav. 5: 1373–1377. 
• Moltz, H., Robbins, D., (1965). Maternal behaviour of primiparous and multiparous rats. Journal of 
Comparative and Physiological Psycology. 60(3): 417–421. 
• Moore, C.L., Morelli, G.A., (1979). Mother rats interact differently with male and female offspring 
J. Comp. Physiol. Psychol. 93: 677–684. 
• Moore, C.L., Power, K.L., (1986). Prenatal stress affects mother-infant interaction in Norway rats. 
Dev. Psychobiol. 19: 235–245. 
• Moore, C.L., Power, K.L., (1992). Variation in maternal care and individual differences in play, ex-
ploration, and grooming of juvenile Norway rat offspring. Dev Psychobiol. 25: 165–82. 
• Mueller, B.R., Bale, T.L., (2008). Sex-specific programming of offspring emotionality after stress 
early in pregnancy. J Neurosci. 28(36): 9055–65. 
• Murgatroyd, C., Patchev, A.V., Wu, Y., Micale, V., Bockmühl, Y., Fischer, D., Holsboer, F., Wotjak, 
C.T., Almeida, O.F.X., Spengler, D., (2009). Dynamic DNA methylation programs persistent ad-
verse effects of early-life stress. Nature Neuroscience. 12: 1559–1566. 
• Myers, P., Master, L.L., (1983). Reproduction by Peromyscus maniculatus: size and compromise. 
Journal of Mammalogy. 64 :1–18. 
    258 
 
• Nagasawa, M., Shibata, Y., Yonezawa, A., Morita, T., Kanai, M., Mogi, K., Kikusui, T., (2014). The 
behavioral and endocrinological development of stress response in dogs. Developmental Psychobi-
ology. 56(4): 726–733. 
• Nagy, Z.M., Porada, K.J., Anderson, J.A., (1977). Undernutrition by rearing in large litters delays 
the development of reflexive, locomotor, and memory processes in mice. J. Comp. Physiol. Psychol. 
91: 682–696. 
• Nephew, B.C., Bridges, R.S., (2008). Central actions of arginine vasopressin and a V1a receptor 
antagonist on maternal aggression, maternal behaviour, and grooming in lactating rats. Pharmacol-
ogy, Biochemistry and Behavior. 91: 77–83. 
• Nephew, B.C., Byrnes, E.M., Bridges, R.S., (2009). Vasopressin mediates enhanced offspring pro-
tection in multiparous rats. Neuropharmacology. 58: 102–106. 
• Newell, T., (1967). Effect of maternal deprivation on later behavior in two inbred strains of mice. 
Psychomon. Sci. 9: 119–120. 
• Nithianantharajah, J., Hannan, A.J., (2006). Enriched environments, experience-dependent plastici-
ty and disorders of the nervous system. Nat. Rev. Neurosci. 7: 697–709. 
• Noirot, E., (1972). Ultrasounds and maternal behavior in small rodents. Developmental Psychobi-
ology. 5(4): 371–387. 
• Nowak, R., (2006). Suckling, milk, and the development of preferences toward maternal cues by 
neonates: from early learning to filial attachment? Advances in the study of behaviour. 36: 1–58.  
• Nowak, R., Boivin, X., (2015). Filial attachment in sheep: similarities and differencesbetween ewe-
lamb and human-lamb relationships. Applied Animal Behaviour Science. 164: 12–28. 
• Numan, M., (1990). Long term effects of preoptic area knife cuts on the maternal behavior of rats. 
Behav. Neural. Biol. 53: 284–290. 
• Numan, M., (1994). Maternal behavior. In: The physiology of reproduction (Knobil, E., Neill, J. D., 
eds.), Vol 2, pp. 221–302. New York: Raven Press.  
• Numan, M., Insel, T.R., (2003). The neurobiology of parental behavior. Springer-Verlag. New York. 
Inc. 
• Numan, M., Numan, M.J., (1994). Importance of pup-related sensory inputs and maternal perfor-
mance fort he expression of fos-like immunoreactivity in the preoptic area and ventral bed nucleus 
of the stria terminalis of post partum rats. Behav. Neurosci. 109: 133–149. 
• Numan, M., Numan, M.J., (1997). Projection sites of medial preoptic area and ventral bed nucleus 
of the stria terminalis neurons that express Fos during maternal behaviour in female rats. Journal of 
Neuroendocrinology. 9: 369–384. 
• Numan, M., Rosenblatt, J.S., Komisaruk, B.R,. (1977). Medial preoptic area and onset of maternal 
behavior in the rat. J. Comp. Physiol. Psychol. 91: 146–164. 
• Oberlander, T.F., Warburton, W., Misri, S., Aghajanian, J., Hertzman, C., (2008). Effects of timing 
and duration of gestational exposure to serotonin reuptake inhibitor antidepressants: population-
based study. Br. J. Psychiatry 192, 338–343. 
    259 
 
• O’Donnell, D., Larocque, S., Seckl, J.R., Meaney, M.J., (1994). Postnatal handling alters glucocor-
ticoid, but not mineralcorticoid messenger RNA expression in the hippocampus of adult rats. Mol. 
Brain Res. 26: 242–248. 
• Ogawa, S., Eng, V., Taylor, J., Lubahn, D.B., Korach, K.S., Ptaff, D.W., (1998). Roles of estrogen 
receptor-alfa gene expression in reproduction-related behaviors in female mice. Endocrinology. 139: 
5070–5081. 
• Oitzl, M.S., Champagne, D.L., van der Veen, R., de Kloe, E.R., (2010). Brain development under 
stress: hypotheses of glucocorticoid actions revisited. Neuroscience and Biobehavioral Reviews. 34: 
853–866. 
• Okano, M., Xie, S., Li, E., (1998). Cloning and characterization of a family of novel mammalian 
DNA (cytosine-5) methyltransferases. Nat Genet. 19:219–220. 
• Ostermeyer, M.C., Elwood, R.W., (1983). Pup recognition in Mus musculus: parental discrimina-
tion between their own and alien young. Dev. Psychobiol. 16: 75–82. 
• Ostermeyer, M.C., Elwood, R.W., (1984). Helpers (?) at the nest in the Mongolian gerbil, Meriones 
unguiculatus. Behaviour. 91:61–77. 
• Pageat P. (1998). Pathologie du comportement du chien. 1ère édition. Editions du Point Vétérinaire. 
• Pageat, P., Gaultier, E., (2003). Current research in canine and feline pheromones. Vet Clin North 
Am Small Anim Pract. 33(2): 187–211. 
• Pal, S. K., (2005). Parental care in free-ranging dogs, Canis familiaris. Appl Anim Behav Sci. 90: 
31–47. 
• Pal, S.K., Ghosh, B., Roy, S., (2008). Inter and intra-sexual behaviour of free-ranging dogs (Canis 
familiaris). Applied Animal Behaviour Science. 62: 267–278. 
• Palestrini, C., Minero, M., Cannas, S., Rossi, E., Frank, D., (2010). Video analysis of dogs with 
separation-related behaviors. Applied Animal Behaviour Science. 124: 61–67. 
• Palestrini, C., Prato Previde, E., Spiezio, C., Verga, M., (2005). Heart rate and behavioural respons-
es of dogs in the Ainsworth’s Strange Situation: a pilot study. Applied Animal Behaviour Science. 
94: 75–88. 
• Pardon, M.C., Gerardine, P., Joubert, C., Pèrez-Diaz, F., Cohen-Salmon, S., (2000). Influence of 
prepartum chronic ultramild stress on maternal pup care behaviour in mice. Biol. Psychiat. 47: 
858–863. 
• Parent, C.I., Meaney, M.J., (2008). The influence of natural variations in maternal care on play 
fighting in the rat. Developmental Psychobiology. 50(8): 767–776. 
• Parent, C., Zhang, T.Y., Caldji, C., Bagot, R., Champagne, F.A., Pruessner, J., Meaney, M.J., (2005). 
Maternal care and individual differences in defensive responses. American Psychological Society. 
14(5): 229–233. 
• Paris, J.J., Frye, C.A., (2008). Estrous cycle, pregnancy and parity enhance performance of rats in 
object recognition or object placement tasks. Reproduction. 136: 105–115. 
    260 
 
• Parthasarathy, V., Crowell-Davis, S.L., (2006). Relationship between attachment to owners and 
separation anxiety in pet dogs (Canis lupus familiaris). Journal of Veterinary Behavior. 1: 109–120. 
• Patin, V., Lordi, B., Vincent, A., Caston, J., (2005). Effects of prenatal stress on anxiety and social 
interactions in adult rats. Brain Res Dev Brain Res. 160: 265–74. 
• Paul, L., Gronek, J., Politch, J., (1980). Maternal aggression in mice: protection of young is a by-
product of attacks at the home site. Aggressive Behav. 6: 19–29. 
• Pawluski, J.L., Charlier, T.D., Lieblich, S.E., Hammond, G.L., Galea, L.A.M., (2009). Reproductive 
experience alters corticosterone and CBG levels in the rat dam. Physiology and Behavior. 96: 108–
114. 
• Pedersen, C.A., Prange, A.J., (1979). Induction of maternal behavior in virgin rats after intracere-
broventricular administration of oxytocin. Proc. Natl. Acad. Sci. Usa 76: 6661–6665. 
• Pettijhon, T.F., Wong, T.W., Ebert, P.D., Scott, J.P., (1977). Alleviation of separation distress in 
three breeds of young dogs. Developmental Psychobiology. 10(4): 373–381. 
• Plotsky, P.M., Meaney, M.J., (1993). Early, postnatal experience alters hypothalamic corticotropin-
releasing factor (CRF) mRNA, median eminence CRF content and stress-induced release in adult 
rats. Mol. Brain Res. 18: 195–200. 
• Poindron, P., (2005). Mechanism of activation of maternal behaviour in mammals. Reprod. Nutr. 
Dev. 45: 341–351. 
• Prato-Previde, E., Custance, D.B., Spiezio, C., Sabatini, F., (2003). Is the dog-human relationship 
an attachment bond? An observational study using Ainsworth’s strange situation. Behaviour. 140: 
225–254. 
• Preti, G., Meutterties, E.L., Furman, J., Kenelly, JJ., Johns, B., (1976). Volatile constituents of dog 
(Canis familiaris) and coyote (Canis latrans) anal sacs. J. Chem. Ecol. 2: 177–187. 
• Priestnall, R., (1972). Effects of litter size on the behaviour of lactating female mice (Mus muscu-
lus). Anim. Behav. 20: 386–394. 
• Priestnall, R., (1973). Effects of handling on maternal behaviour in the mouse (Mus musculus): an 
observational study. Anim. Behav. 21: 383–386. 
• Pryce, C.R., Feldon, J., (2003). Long-term neurobehavioural impact of the postnatal environment in 
rats: manipulations, effects and mediating mechanisms. Neuroscience and Biobehavioral Reviews. 
27: 57–71. 
• Pryce, C.R., Ruedi-Bettschen, D., Dettling, A. C., Weston, A., Russig, H., Ferger, B., Feldon, J., 
(2005). Long-term effects of early-life environmental manipulations in rodents and primates: po-
tential animal models in depression research. Neurosci Biobehav Rev. 29:649–674. 
• Raineki, C., Lucion, A.B., Weinberg, J., (2014). Neonatal handling: an overview of the positive and 
negative effects. Developmental Psychobiology. 56(8): 1613–1624. 
• Raineki, C., Moriceau, S., Sullivan, R.M., (2010). Developing a neurobehavioral animal model of 
infant attachment to an abusive caregiver. Biol Psychiatry. 67(12): 1137–45. 
    261 
 
• Razin, A., (1998). CpG methylation, chromatin structure and gene silencing a three-way connection. 
Embo J. 17: 4905–4908. 
• Repetti, R.L., Taylor, S.E., Seeman, T.E., (2002). Risky families: family social environments and 
the mental and physical health of offspring. Psychological Bullettin. 128: 330–366. 
• Rheingold, H.L., (1963). Maternal behaviour in the dog. In: Rheingold, H.L. (Ed.), Maternal Be-
havior in Mammals. Wiley, New York, pp. 169–202. 
• Rima, N.B., Bardi, M., Friedenberger, J.M., Christon, L.M., Karelina, K.E., Lambert, K.G., Kinsley, 
C.H., (2009). Reproductive experience and the response of female Sprague-Dawley rats to fear and 
stress. Comparative Medicine, 59(5): 437–443. 
• Ritchey, R.L., Hennessy, M.B., (1987). Cortisol and behavioral responses to separation in mother 
and infant Guinea pigs. Behavioral and Neural Biology. 48: 1–12. 
• Rödel, G.H., Meyer, S., Prager, G., Stefanski, V., Hudson, R., (2010). Litter size is negatively corre-
lated with corticosterone levels in weanling and juvenile laboratory rats. Physiolgy and Behavior. 
99: 644–650. 
• Rödel, G.H., Prager, G., Stefanski, V., Hudson, R., (2008). Separating maternal and litter-size ef-
fects on early postnatal growth in two species of altricial small mammals. Physiology and Behavior. 
93: 826–834. 
• Rooney, N.J., Gaines, S.A., Bradshaw, J.W.S., (2007). Behavioral and glucocorticoid responses of 
dogs (Canis familiaris) to kennelling: investigating mitigation of stress by prior habituation. Phys-
iol. Behav. 92: 847–854. 
• Rooney, N.J., Gaines, S.A., Hiby, E., (2009). A practitioner’s guide to working dog welfare. Journal 
of Veterinary Behavior. 4: 127–134. 
• Rosenblatt, J.S., (1967). Nonhormonal basis of maternal behaviour in the rat. Science. 156: 1512–
1514. 
• Rosenblatt, J.S., Lehrman D.S., (1963). Maternal behavior of the laboratory rat. In Rheingold, H. L. 
(eds.): Mathernal behaviour in mammals. John Wiley and sons, inc., New York. pp 8–57. 
• Rosenfeld, P., Suchecki, S., Levine, S., (1992). Multifactorial regulation of the hypothalamic-
pituitary-adrenal axis during development. Neurosci. Biobehav. Rev. 16: 553–568. 
• Rosenzweig, M.R., (1984). Experience, memory and the brain. Am. Psychol. 39: 365–376. 
• Rosenzweig, M.R., Bennett, E.L., Diamond, M.C., (1972). Brain changes in response to experience. 
Sci. Am. 226: 22–29. 
• Ross, S., Scott, J.P., Cherner, M., Denenberg, V.H., (1960). Effect of restraint and isolation on yelp-
ing in puppies. Anim. Behav. 8: 1–5. 
• Roth, T.L., Lubin, F.D., Funk, A.J., Sweatt, J.D., (2009). Lasting epigenetic influence of early-life 
adversity on the BDNF gene. Biol. Psychiatry. 65: 760–769. 
• Ruppenthal, G.C., Arling, G.L., Harlow, H.F., Sackett, G.P., Suomi, S.J., (1976). A 10-year perspec-
tive of motherless-mother monkey behavior. J. Abn Psychol. 85: 341–349. 
    262 
 
• Ruscio, M.G., Sweeny, T.D., Gomez, A., Parker, K., Carter, C.S., (2009). Social environment alters 
central distribution of estrogen receptor alpha in juvenile prairie voles. Physiol. Behav. 98: 296–
301. 
• Russel, J.A., (1980). Milk yield, suckling behaviour and milk ejection in the lactating rat nursing 
litters of different sizes. J. Physiol. 303: 403–415. 
• Salo, A.L., French, J.A., (1989). Early experience, reproductive success, and development of paren-
tal behaviour in Mongolian gerbils. Animal Behaviour. 38: 693–702. 
• Sanchez, M.M., Ladd, C.O., Plotsky, P.M., (2001). Early adverse experience as a developmental 
risk factor for later psychopathology: evidence from rodent and primate models. Dev Psychopathol 
13: 419–449. 
• Sapolsky, R.M., (1999). Glucocorticoids, stress, and their adverse neurological effects: relevance to 
aging. Exp. Gerontol. 34: 721–732. 
• Sapolsky, R.M., Armanini, M.P., Packan, D.R., Sutton, S.W., Plotsky, P.M., (1990). Glucocorticoid 
feed-back inibition of adrenocorticotropic hormone secretagogue release: relationship to cortico-
steroid receptor occupancy in various limbic sites. Neuroendocrinology. 51: 328–336. 
• Sapolsky, R.M., Krey L, C., Mc Ewen, B.S., (1985). Prolonged glucocorticoid exposure reduces 
hippocampal neuron number: implications for aging. J. Neurosci. 5: 1222–1227. 
• Sapolsky, R.M., Meaney, M.J., (1986). Maturation of the adrenocortical stress response: neuroen-
docrine control mechanisms and the stress hyporesponsive period. Brain Res. Rev. 11: 65–76. 
• Scanlan, V.F., Byrnes, E.M., Bridges, R.S., (2006). Reproductive experience and activation of ma-
ternal memory. Behavioral Neuroscience. 120.(3): 676–686. 
• Schildler, M.B.H., van der Borg, J.A.M., (2004). Training dogs with help of the shock collar: short 
and long term behavioral effects. Appl. Anim. Behav. Sci. 85: 319–334. 
• Schanberg, S.M., Evoniuk, G., Kuhn, C.M., (1984). Tactile and nutritional aspects of maternal care: 
specific regulators of neuroendocrine function and cellular development. Proc. Soc. Exp. Biol. Med. 
175: 135–146. 
• Schapiro, S.J., Bloomsmith, M.A., Suarez, S.A., Porter, L.M., (1995). Maternal behavior of primip-
arous rhesus monkeys: effects of limited social restriction and inanimate environmental enrichment. 
Appl. Anim. Behav. Sci. 45, 139–149. 
• Schechter, M., Pinhasov, A., Wellerd, A., Fride, E., (2012). Blocking the postpartum mouse dam’s 
CB1 receptors impairs maternal behaviour as well as offspring development and their adult social–
emotional behavior. Behavioural Brain Research. 226: 481– 492. 
• Schino, G., D’ Amato, F.R., Troisi, A., (1995). Mother infant relationships in Japanese macaques: 
sources of inter-individual variation. Anim. Behav. 49: 151–158. 
• Schlotz, W., Phillips, D.I., (2009). Fetal origins of mental health: evidence and mechanisms. Brain, 
Behavior and Immunity. 23(7): 905–916. 
• Schreiber, H.L., Bell, R.W., Kufner, M., Villescas, R., (1977). Maternal behaviour: a determinant of 
amphetamine toxicity in rats. Psychopharmacology. 52: 173–176. 
    263 
 
• Scott, J.P., (1957). The genetic and environmental differentiation of behaviour. In: The concept of 
development. D. Harris (Eds.). Minneapolis: University of Minnesota Press. 
• Scott, J.P., (1962). Critical periods in behavioural development. Science. 138: 949–958. 
• Scott, J.P., DeGhett, V., (1972). Development of affect in dogs and rodents. In T. Alloway, L. 
Krames, and P. Pliner (Eds.). Communication and Affects. New York: Academic Press, pp. 129–
150. 
• Scott, J. P., Fuller, J. L., (1965). Genetics and social behaviour of the dog. The University of Chica-
go Press, Chicago, IL, 463 pp. 
• Scott, L.P., Marston, M.V., (1950). Critical periods affecting the development of normal and malad-
justive social behaviour of puppies. J. Genet. Psycol. 77: 25–60. 
• Scott, J.P., Stewart, J.M., DeGhett, U.J., (1974). Critical periods in the organization of systems. 
Devel. Psychobiol. 7: 489–513. 
• Seay, B., (1966). Maternal behavior in primiparous and multiparous rhesus monkeys. Folia prima-
tol. 4: 146–168. 
• Seitz, P.F.D., (1954). The effects of infantile experience upon adult behaviour in animal subjects. I. 
Effects of litter size during infancy upon adult behaviour in the rat. Am. J. Psychiat. 110: 916–927. 
• Seitz, P.F.D., (1958). The maternal instinct in animal subjects. I. Psychosom. Med. 20: 215–226. 
• Sequeira-Cordero, A., Masis-Calvo, M., Mora-Gallegas, A., Fornaguera-Trias, J., (2013). Maternal 
behavior a san early modulator of neurobehavioral offspring responses by Sprague-Dawley rats. 
Behavioural Brain Research. 237: 63–70. 
• Serpell, J.A., (1995). The Domestic Dog: its evolution, behaviour, and interactions with people. Ed. 
Serpell J. Cambridge University Press, Cambridge. 
• Sforzini, E., Michelazzi, M.,Spada, E., Ricci, C., Carenzi, C., Milani, S., Luzi, F.,Verga, M., (2009). 
Evaluation of young and adult dogs’ reactivity. Journal of Veterinary Behavior. 4: 3–10. 
• Shen, J., Shen, Y., Li, R., Cui, J., He, P., (2013). Early reproductive experiences in females make 
difference in cognitive function later in life. Journal of Alzheimer’s Disease. 34: 589–594. 
• Sheppard, G., Mills, D.S., (2003). Evaluation of dog appeasing pheromone as a potential treatment 
for dogs fearful of fireworks. Vet. Rec. 152(14): 432–436. 
• Shull-Selcer, E., Stagg., W., (1991). Advances in the understanding and treatment of noise phobias. 
Advances in Companion Animal Behavior. veterinary Clinics of North America, Small Animal 
Practice. 21(2): 353–367. 
• Silk, J.B., (1980). Kidnapping and female competition among captive bonnet macaques. Primates. 
21: 100–110. 
• Slabbert, J.M., Rasa, O.A.E., (1993). The effect of early separation from the mother on pups in 
bonding to humans and pup health. Journal of the South African Veterinary Association. 64(1): 4–8. 
    264 
 
• Slabbert, J.M., Rasa, O.A.E., (1997). Observational-learning of an acquired maternal-behavior pat-
tern by working dog pups - an alternative training method. Applied animal behaviour science. 53(4): 
309–316. 
• Solomon, G.F., Levine, S., Kraft, J.K., (1968). Early experience and immunity. Nature. 220: 821–
822. 
• Stamatakis, A., Kalpachidou, T., Raftogianni, A., Zografou, E., Tzanou, A., Pondiki, S., Stylianop-
oulou, F., (2015). Rat dams exposed repeatedly to a daily brief separation from the pups exhibit in-
creased maternal behavior, decreased anxiety and altered levels of receptors for estrogens (ERα, 
ERβ), oxytocin and serotonin (5-HT1A) in their brain. Psychoneuroendocrinology. 52: 212–228. 
• Stanley, W.C., Bacon, W., Fehr, C., (1968). Discriminated instrumental learning in neonatal dogs. J. 
Comp. Psychol. Physiol. 70: 335–343. 
• Stanley, W.C., Barret, J.E., Bacon, W.E., (1974). Conditioning and extinction of avoidance and es-
care behavior in neonatale dogs. J. Compo. Physiol. Psychol. 87 (1): 163–172. 
• Stanley, W.C., Cornwell, A.C., Poggiani, C., Trattner, A., (1963). Conditioning in the neonate pup-
py. J. Comp. Physiol. Psychol. 56: 211–214. 
• Stanton, M.E.; Gutierrez, Y.R.; Levine, S., (1988). Maternal deprivation potentiates pituitary-
adrenal stress responses in infant rats. Behavioral Neuroscience. 102(5): 692–700. 
• Starr-Phillips, E.J., Beery, A.K., (2013). Natural variation in maternal care shapes adult social be-
havior in rats. Developmental Psychobiology. 56(5): 1017–1026. 
• Stern, J.M., Johnson, S.K., (1989). Perioral somatosensory determinants of nursing behavior in 
Norway rats (Rattus Norvegicus). J. Comp. Psychol. 103: 269–280. 
• Stern, J.M., Kolunie, J.M., (1989). Peroral anesthesia disrupts maternal behavior during early lacta-
tion in Long Evans rats. Behav. Neral. Biol. 52: 20–38. 
• Stern, J.M., Kolunie, J.M., (1991). Trigeminal lesions and maternal behavior in Norway rat: I. Ef-
fects of cutaneus rostral snout denervation on maintenance of nurturance and maternal aggression. 
Behav. Neurosci. 105: 984–997. 
• Stern, J.M., Siegel, H.I., (1978). Prolactin release in lactating, primiparous and multiparous the-
lectomized and maternal virgin rats exposed to pup stimuli. Biology of Reproduction. 19:177–182. 
• Stiles, J., (2000). Neural plasticity and cognitive development. Developmental Neuropsychology. 
18(2): 237–272. 
• Strandberg, E., Jacobsson, J., Saetre, P., (2005). Direct genetic, maternal and litter effects on behav-
ior in German shepherd dogs in Sweden. Livestock Production Science. 93: 33–42. 
• Stratakis, C.A., Chrousos, G.P., (1995). Neuroendocrinology and pathophysiology of the stress sys-
tem. Ann NY Acad Sci. 771: 1–18. 
• Suchecki, D., Rosenfeld, P., Levine, S., (1993). Maternal regulation of the hypothalamic-pituitary-
adrenal axis in the infant rat: the roles of feeding and stroking. Dev. Brain. Res. 75: 185–192. 
• Suomi, S.J., (2004). How gene-environment interactions shape biobehavioral development: lessons 
from studies with rhesus monkeys. Research in Human Development. 1: 205–222. 
    265 
 
• Svartberg, K., (2002). Shyness-boldness predicts performance in working dogs. Appl. Anim. Behav. 
Sci. 79: 157–174. 
• Swanson, L.J., Campbell, C.S., (1979). Maternal behaviour in the primiparous and multiparous 
golden hamster. Z. Tierpsycol. 50: 96–104. 
• Swanson, L.J., Sawchenko, P.E., (1983). Hypotalamic integration: organization of paraventricular 
and supraoptic nuclei. Annu. Rev. Neurosci. 6: 269–324. 
• Sweatt, J.D., (2009). Experience-dependent epigenetic modifications in the central nervous system. 
Biol. Psychiatry. 65: 191–197. 
• Takeuchi, Y., Houpt, K.A., (2004). Behavior genetics. Clinical Techniques in Small Animal Prac-
tice. 19(4): 194–204. 
• Tanaka, T., (1998). Effects of litter size on behavioural development in mice. Reproductive Toxi-
cology. 12(6): 613–617. 
• Tapp, J.T., Markowitz, H., (1963). Infant handling effects on avoidance learning, brain weight, and 
cholinesterase activity. Science. 140: 486–487. 
• Tardif, S.D., Richter, C.B., Carson, R.L., (1984). Effects of sibling rearing experience on future re-
productive success in two species of Callitrichidae. American Journal of Primatology. 6: 377–380. 
• Taverne M., Willemse A.H., Dieleman S.J., Bevers M., (1979). Plasma prolactin, progesterone and 
oestradiol-17β concentrations around parturition in the pig. Anim. Reprod. Sci. 1: 257–263. 
• Teicher, M.H., Andersen, S.L., Polcari, A., Anderson, C.M., Navalta, C.P., Kim, D.M., (2003). The 
neurobiological consequences of early stress and childhood maltreatment. Neuroscience and Bi-
obehavioral Reviews. 27, 33–44. 
• Terkel, J., Bridges, R.S., Sawyer, C.H., (1979). Effects of trasecting the lateral neural connections 
of the medial preoptic area on maternal behavior in the rat: nest building, pup retrieval, and prolac-
tin secretion. Brain. Res. 169: 369–380. 
• Thoman, E.B., Arnold, W.J., (1968). Effects of incubator rearing with social deprivation on mater-
nal behavior in rats. Journal of Comparative and Physiological Psychology, 65(3): 441–446. 
• Thoman, E.B., Levine, S., (1968). Role of maternal disturbance and temperature change in early 
experience studies. Physiology and Behavior. 4: 143–145. 
• Thompson, S.B., (1998). Pharmacologic treatment of phobias. In: Dodman, N.H., Shuster, L. (Eds.), 
Psychopharmacology of Animal Behaviour Disorders. Oxford, Blackwell Science, pp. 140–152. 
• Thomson, W.R., (1957). Influence of prenatal maternal anxiety on emotionality in young rats. Sci-
ence 125: 698– 699. 
• Thompson, W.R., Schaefer, T., (1961). Early environmental stimulation. In D. Fiske e S. Maddi 
(eds). Function of varied experience pp. (81–105), Homewood, IL: Dorsey. 
• Tod, E., Brander, D., Waran, N., (2005). Efficacy of dog appeasing pheromone in reducing stress 
and fear related behaviour in shelter dogs. Applied Animal Behaviour Science. 93: 295–308. 
    266 
 
• Todeschin, A.S., Winkelmann-Duarte, E.C., Jacob, M.H., Aranda, B.C., Jacobs, S., Fernandes, 
M.C., Ribeiro, M.F., Sanvitto, G.L., Lucion, A.B., (2009). Effects of neonatal handling on social 
memory, social interaction, and number of oxytocin and vasopressin neurons in rats. Hormones and 
Behavior. 56(1): 93–100. 
• Toki, S., Morinobu, S., Imanaka, A., Yamamoto, S., Yamawaki, S., Honma, K., (2007). Importance 
of early lighting conditions in maternal care by dam as well as anxiety and memory later in life of 
offspring. Eur. J. Neurosci. 25: 815–829. 
• Topal, J., Gacsi, M., Miklosi, A., Viranyi, Z., Kubinyi, E., Csanyi, V., (2005). Attachment to hu-
mans: a comparative study on hand-reared wolves and differently socialized dog puppies. Anim. 
Behav. 70: 1367–1375. 
• Topal, J., Miklosi, A., Csanyi, V., Doka., A., (1998). Attachment behavior in dogs (Canis Familiar-
is): a new application of the Ainsworth's (1969) strange situation test. Journal of Comparative Psy-
chology. 112(3): 2019–229. 
• Trygg J., Wold S., (2002). Orthogonal projections to latent structures. Journal of Chemometrics. 16: 
119–128. 
• Tu, M.T., Lupien, S.J., Walker, C.D., (2006). Multiparity reveals the blunting effect of breastfeed-
ing on physiological reactivity to psychological stress. J. Neuroendocrinol. 18: 494–503. 
• Tuber, D.,S., Hennessy, M.B., Sanders, S., Miller, J.A., (1996). Behavioral and glucocorticoid re-
sponses of adult domestic dogs (Canis familiaris) to companionship and social separation. Journal 
of Comparative Psychology. 110(1): 103–108. 
• Turner, D.C., Bateson, P., (1988). The domestic cat: the biology of its behavior. Cambridge Univer-
sity Press. New York (NY). 
• Umetrics AB (2006). Multi and Megavariate data analysis. Part 1: basic principles and applications. 
2nd revises and enlarged edition. 
• Vallée, M., Maccari, S., Dellu, F. Simon, H., Le Moal, M., Mayo, W., (1999). Long-term effects of 
prenatal stress and postnatal handling on age related glucocorticoid secretion and cognitive perfor-
mance: a longitudinal study in the rat. Europ. J. Neurosci. 11: 2906–2916. 
• van der Waaij, E.H., Wilsson, E., Strandberg, E., (2008). Genetic analysis of results of a Swedish 
behavior test on German shepherd dogs and labrador retrievers. J. Anim. Sci. 86: 2853–2861. 
• Van Oers, H.J.J., De Kloet, E.R., Levine, S., (1998b). Early vs. late maternal deprivation differen-
tially alters the endocrine and hypotalamic responses to stress. Developmental Brain Research. 111: 
245–252. 
• Van Oers, H.J.J., De Kloet, E.R., Whelant, T., Levine, S., (1998a). Maternal deprivation effect on 
the infant’s neural stress markers is reversed by tactile stimulation and feeding but not by suppress-
ing corticosterone. J. Neurosci. 18: 10171–10179. 
• Voci, V.E., Carlson, N.R., (1973). Enhancement of maternal behavior and nest building following 
systemic and diencephalic administration of prolactin and progesterone in the mouse. J. Comp. 
Physiol. Psychol. 83: 388–393. 
    267 
 
• vom Saal, F.S., Franks, P., Boechler, M., Palanza, P., Parmigiani, S., (1995). Nest defence and sur-
vival of offspring in highly aggressive wild Canadian female house mice. Physiol. Behav. 58: 669–
678. 
• Walf, A.A., Frye, C.A., (2008). Parity and estrogen-administration alter affective behavior of ovari-
ectomized rats. Physiol. Behav. 93: 351–356. 
• Walk, R.D., Gibson, E.J., (1961). A comparative and analytical study of visual depth perception. 
Psychol. Monographs. 75 (15): 1–44. 
• Wamboldt, M.Z., Insel, T.R., (1987). The ability of oxytocin to induce short latency maternal be-
havior is dependent on peripheral anosmia. Behav. Neurosci. 101: 439–441. 
• Wang, Z., Novak, M. A., (1994). Parental care and litter development in primiparous and multipa-
rous prairie voles (Microtus Ochrogaster). Journal of Mammology. 75(1): 18–23. 
• Wartella, J., Amory, E., Madonia-Lomas, L., Macbeth, A.H., McNamara, I., Stevens, L., Lambert, 
K.G., Kinsley, C.H., (2003). Single or multiple reproductive experiences attenuate neurobehavioral 
stress and fear responses in the female rat. Physiol. Behav. 79: 373–381. 
• Weaver, I.C., Cervoni, N., Champagne, F.A., D’ Alessio, A.C., Sharma, S., Seckl, J.R., Dymov, S., Szyf, 
M., Meaney, M.J., (2004). Epigenetic programming by maternal behaviour. Nat. Neurosci. 7: 847–854. 
• Weaver, S.A., Aherne, F.X., Meaney, M.J., Schaefer, A.L., Dixon, W.T., (2000). Neonatal handling 
permanently alters hypothalamic-pituitary- adrenal axis function, behaviour, and body weight in 
boars. J Endocrinol. 164: 349–359. 
• Webb, S.J., Monk, C.S., Nelson, C.A., (2001). Mechanisms of postnatal neurobiological develop-
ment. Developmental Neuropsychology. 19(2): 147–171. 
• Weber, E. M., Olsson, I. A. S., (2008). Maternal behaviour in Mus musculus sp: an ethological re-
view. Applied Animal Behaviour Science. 114: 1–22. 
• Weinberg, J., Smotherman, W.P., Levine, S., (1978). Early handling effects on neophobia and con-
ditioned taste aversion. Physiol. Behav. 20: 59–596. 
• Weinstock, M., (2008). The long-term behavioural consequences of prenatal stress. Neurosci Bi-
obehav Rev. 32(6): 1073–86. 
• Weiss, I.C., Pryce, C.R., Jongen-Relo, A.L., Nanz-Bahr, N.I., Feldon, J., (2004). Effect of social isola-
tion on stress-related behavioural and neuroendocrine state in the rat. Behav Brain Res. 152: 279–95. 
• Weller, A., Feldman, R., (2003). Emotion regulation and touch in infants: the role of cholecystokin-
in and opioids. Peptides. 24(5): 779–88. 
• Wells, D.L., (2004). A review of environmental enrichment for kennelled dogs, Canis familiaris. 
Applied Animal Behaviour Science. 85: 307–317. 
• Wells, D.L., Hepper, P.G., (1999). Male and female dogs respond differently to men and women. 
Appl. Anim. Behav. Sci. 61: 341–349. 
• Welker, W.I., (1959). Factors influencing aggregation of neonatal puppies. J. Comp. Physiol. Psy-
chol. 52: 376–380. 
    268 
 
• Whipple, E.E., Webster-Stratton, C., (1991). The role of parental stress in physically abusive fami-
lies. Child abuse Negl. 15: 279–291. 
• White, L.E., Hinde, R.A., (1975). Some factors influencing mother-infant relations in rhesus mon-
keys. Anim. Behav. 23: 527–542. 
• Wiesner, B.P., Sheard, N.M., (1933). Maternal behaviour in the rat. Oliver and Boyd, London. 
• Williams, E., Scott, J.P., (1953). The development of social behaviour patterns in the mouse, in re-
lation to natural periods. Behaviour. VI: 35–67. 
• Willner, P., (1997). Validity, reliability and utility of chronic mild stress model of depression: a 10-
year review and evaluation. Psychopharmacology. 134: 319–329. 
• Wilson, D.A, Willner, J., Kurz, E.M., Nadel, L., (1986). Early handling increases hippocampal 
long-term potentiation in young rats. Behav. Brain Res. 21: 223–227. 
• Wilsson, E., (1984). The social interaction between mother and offspring during weaning in Ger-
man shepherd dogs: individual differences between mothers and their effects on offspring. Appl 
Anim Behav Sci. 13: 101–112. 
• Wilsson, E., Sundgren P.E., (1997). The use of a behaviour test for the selection of dogs for service 
and breeding: II. Heritability for tested parameters and effect of selection based on service dog 
characteristics. Appl. Anim. Behav. Sci. 54: 235–241. 
• Wilsson, E., Sundgren P.E., (1998a). Effects of weight, litter size and parity of mother on the be-
haviour of the puppy and the adult dog. Appl. Anim. Behav. Sci. 56: 245–254. 
• Wilsson, E., Sundgren P.E., (1998b). Behaviour test for eight-week old puppies: heritability of test-
ed behaviour traits and its correspondence to later behaviour. Appl. Anim. Behav. Sci. 58: 151–162. 
• Wold, H., (1975). PLS path models with latent variables: the nipals approach. In H. M. Blalock, A. 
Aganbegian, F. M. Borodkin, R. Boudon, and V. Cappecchi (Eds.), Quantitative sociology: interna-
tional perspectives on mathematical and statistical modeling. New York: Academic Press. 
• Wold, S., Albano, C., Dunn, W.J., Edlund, U., Esbensen, K., Geladi, P., Hellberg, S., Johansson, E., 
Lindberg, W., and Sjöström, M., (1984). Multivariate Data Analysis in Chemistry. In: B.R. Kow-
alski (ed.) Chemometrics: Mathematics and Statistics in Chemistry, D.reidel Publishing Company, 
Dordrecht, Holland. 
• Wold, S., Geladi, P., Esbensen, K., Öhman, L., (1987). Multiway principal components and PLS-
Analysis, Journal of Chemometrics. 1: 41–56. 
• Wright, J.C., (1983). The effects of differential rearing on exploratory behaviour in puppies. Ap-
plied Animal Ethology. 10: 27–34. 
• Wright, L.L., Bell, R., (1978). Interactive effects of parity and early pup stress on the open field 
behavior of laboratory rats. Developmental Psychobiology. 11: 413–418. 
• Young, L.J., Wang, Z., Donaldson, R., Rissman, E.F., (1998). Estrogen receptor alpha is essential 
for induction of oxytocin receptor by estrogen. Neuroreport. 9: 933–6. 
• Zecevic, N., Rakic, P.S., (1991). Synaptogenesis in monkey somatosensory cortex. Cerebral cortex. 
1: 510–523. 
    269 
 
• Zhang, T.Y., Chretien, P., Meaney, M.J., Gratton, A., (2005). Influence of naturally occurring varia-
tions in maternal care on prepulse inhibition of acoustic startle and the medial prefrontal cortical 
dopamine response to stress in adult rats. Journal of Neuroscience. 25(6): 1493–1502. 
• Zhang, T.Y., Hellstrom, I.C., Bagot, R.C., Wen, X., Diorio, J., Meaney, M.J., (2010). Maternal care 
and DNA methylation of a glutamic acid decarboxylase 1 promoter in rat hippocampus. Journal of 
Neuroscience. 30(39): 13130–13137. 
• Zhang, T.Y., Meaney, M.J. (2010). Epigenetics and the environmental regulation of the genome and 
its function. Annual Review of Psychology. 61: 439–466. 
 
    270 
 


 
Desidero ringraziare il prof. Jon Bowen per il suo importantissimo contributo statistico e il 
suo supporto alla presente ricerca. 
 
Ringrazio il prof. Jaume Fatjò per avermi consentito di portare avanti il mio studio a 
Barcellona. 
 
Un grande ringraziamento va ai miei tutor e alle mie colleghe del Dipartimento di Scienze 
Veterinarie dell’Università di Pisa, Prof. Claudio Sighieri, Dott. Angelo Gazzano, Chiara 
Mariti e Marcella Zilocchi. 
 
Ringrazio IRSEA per avermi consentito di analizzare i miei video in una cornice 
paesaggistica e umana meravigliosa. 
 
Ringrazio tutti gli allevatori che, con il loro impegno, hanno contribuito alla realizzazione di 
questo studio e ringrazio i proprietari dei cani che pazientemente hanno compilato i 
questionari. 
 
Ringrazio Mitia, per il suo sostegno, il suo profondo amore, il suo incoraggiamento e le sue 
splendide tabelle excel.  
 
Anche se lasciata per ultima ma non per questo meno importante, abbraccio la mia famiglia. 
 
 
